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ANR antocianidin reduktaza 
ANS antocianidin sintaza  
C4H cinamat 4-hidroksilaza 
4CL 4-kumarat:CoA ligaza 
CHI halkon izomeraza  
CHS  halkon sintaza  
DFR  dihidroflavonol 4-reduktaza 
DHK  dihidrokempferol 
DHM  dihidromiricetin 
DHQ  dihidrokvercetin 
FGT  flavonoid 3-O-glukoziltrasferaza 
FHT  flavanon 3-hidroksilaza 
F3'H  flavonoid 3′-hidroksilaza 
F3'5'H  flavonoid 3'5'-hidroksilaza 
FLS  flavonol sintaza 
HPLC-MS visokotlačna tekočinska kromatografija z vključujočo 
masno spektrometrijo 
LAR  levkocianidin reduktaza 
PAL  fenilalanin amonijak liaza 
RT-qPCR kvantitativni PCR s korakom reverzne transkripcije verižne 
reakcije s polimerazo v realnem času 
SM  sveža masa 
SUM  suha masa 
TLC tankoplastna kromatografija 
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1 PREDSTAVITEV PROBLEMATIKE IN HIPOTEZE  
 
Jagodičje zajema različne samonikle in gojene rastoče sadne vrste, ki običajno rastejo kot 
grmi ali polgrmi, v manjši meri tudi kot nižja drevesa. Izvirajo iz različnih družin rastlin, 
vendar so vsem vrstam skupni drobni sočni plodovi. Botanično gledano so plodovi 
predvsem jagode, birni koščičasti plodovi ali birni oreški. Jagodičje obsega številne vrste: 
žlahtni in gozdni jagodnjak (Fragaria × ananassa, Fragaria vesca L.), malinjak (Rubus 
idaeus L.), robido (Rubus fruticosus L.), borovnico in ameriško borovnico (Vaccinium 
myrtillus L. in V. corymbosum L.), črni in rdeči ribez (Ribes nigrum L. in R. rubrum L.), 
kosmuljo (Ribes uva-crispa L.) ter številne medvrstne križance in manj pogoste vrste 
(aronija, brusnica, črni bezeg, modro kosteničevje, jerebika, dren itd). Vsem vrstam je 
skupno tudi to, da so njihovi plodovi hitro pokvarljivi oz. so malo obstojni. Jagodičje je v 
zadnjih letih deležno vedno večje pozornosti predvsem zaradi novih spoznanj o pomenu 
teh sadnih vrst za človekovo zdravje in ekonomičnosti pridelave (Manganaris in sod., 
2014). V poskuse smo vključili predvsem tiste vrste, katerih sorte imajo pester nabor 
različno obarvanih plodov, in vrste, ki so tržno zanimive. 
 
Največji delež plodov jagodičja predstavlja voda. Različni primarni metaboliti, predvsem 
sladkorji in organske kisline, dajejo plodovom značilen okus. Jagodičje je še posebej 
cenjeno zaradi velike vsebnosti askorbinske kisline (vitamina C) in nekaterih sekundarnih 
metabolitov (Nile in sod., 2014). Med sekundarnimi metaboliti prevladujejo antocianini − 
vodotopni pigmenti. So ena najpomembnejših in najraznolikejših skupin fenolnih snovi − 
flavonoidov. V plodovih različnih sadnih vrst predstavljajo antocianini le od 0,1 do 1 % 
suhe snovi (Welch in sod. 2008). Najdemo jih lahko v različnih delih rastlin (cvetovi, 
plodovi, listi, korenine itd.), kjer dajejo rdeča, roza, vijolična, modra in skoraj črna 
obarvanja. V jagodičju najdemo antocianine predvsem v kožici plodov (npr. ameriška 
borovnica), čeprav so v plodovih nekaterih vrst prisotni tudi v pulpi (npr. borovnica). 
Antocianini igrajo pomembno vlogo pri cvetenju in zorenju oz. obarvanju plodov, saj 
rastline na tak način privabljajo opraševalce in skrbijo za raznos semen. Poleg tega imajo 
fiziološke funkcije tudi v vegetativnih delih rastlin, kjer se kot odziv na različne tipe 
okoljskega stresa, npr. mraza, UV-sevanja in patogenih okužb njihova akumulacija poveča 
(Falcone Ferreyra in sod., 2012). Kljub temu sinteza antocianinov in ostalih sekundarnih 
metabolitov ni nujno povezana s preživetjem rastlin, saj pri njihovi rasti in razvoju nima 
neposredne funkcije. V zadnjem času so antocianini pod drobnogledom raziskovalcev 
predvsem zato, ker naj bi pri človeku delovali protivnetno in antikarcinogeno, preprečevali 
naj bi kardiovaskularne in številne druge bolezni (Nile in sod., 2014; Skrovankova in sod., 
2015).  
 
Beseda antocian ali antocianin je sestavljena iz dveh grških besed, in sicer anthos (cvet) in 
kyanos (modra). Osnovno strukturo antocianinov, brez vezanih sladkornih enot, torej 
aglikone, imenujemo antocianidini. V rastlinskem svetu je večina antocianidinov 
glikoziliranih. Sladkorji so na aglikone običajno vezani na tretjem C-atomu benzenovega 
obroča, manj pogosto tudi na peti ali sedmi poziciji A-obroča (slika 1). V naravi so najbolj 
razširjeni 3-monozidi, 3-biozidi ter 3,5- in 3,7-diglikozidi, pri čemer je pogostost              
3-glikozidov okoli 2,5-krat večja kot 3,5-diglikozidov (Kong in sod., 2003). Najpogosteje 
vezani sladkorji pri jagodičju so glukoza, galaktoza, arabinoza in ksiloza. Najdemo pa tudi 
rutinozo in druge disaharide (Mikulič Petkovšek in sod., 2012; Veberič in sod., 2015). 
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Zaradi velikega števila različnih vezanih sladkorjev je število antocianinov v naravi zelo 
veliko. Literatura poroča, da je prisotnih več kot 635 različnih antocianinov, zaradi česar so 
tako kompleksna in zanimiva skupina polifenolov (He in Giusti, 2010). Med posameznimi 
antocianini je najpogostejši cianidin-3-O-glukozid (Kong in sod., 2003). 
 
Osnovni ogljikov skelet pri antocianidinih in ostalih flavonoidih je sestavljen iz petnajstih 
ogljikovih atomov. Atomi sestavljajo dva aromatska (fenilna) obroča (A in B), ki sta 
povezana z mostom treh ogljikovih atomov. Ta most tvori še tretji, t. i. C-obroč. Ključ do 
barvne raznolikosti je različna razporeditev oz. število hidroksilnih (-OH) in metoksilnih  
(-OCH3) skupin, ki so vezani na antocianidno strukturo. Večje število vezanih hidroksilnih 
skupin predstavlja bolj modro obarvanje, medtem ko O-metilacija antocianinov povzroči 
rdeče obarvanje (slika 1). Intenzivnost barve plodov je namreč večinoma pogojena z 
razmerjem, vsebnostjo in vrsto antocianinov, ki se kopičijo v vakuolah rastlinskih celic. Na 
končno barvo prav tako pomembno vplivajo kopigmenti, kovinski ioni in pH vakuole 
(Tanaka, 2008).  
 
Pelargonidin: R1=H, R2=H (oranžna) 
Cianidin:        R1=OH, R2=H (oranžno-rdeča) 
Delfinidin:     R1=OH, R2=OH (modro-rdeča) 
Peonidin:       R1=OCH3, R2=H (oranžno-rdeča) 
Petunidin:      R1=OCH3, R2=OH (modro-rdeča) 
Malvidin:       R1=OCH3, R2=OCH3 (modro-rdeča) 
 
Slika 1: Osnovna struktura in barva šestih najbolj pogostih antocianidinov v naravi (Kong in sod., 2003) 
Figure 1: Chemical structure and color of the six common anthocyanidins in nature (Kong et al., 2003) 
 
V naravi so najbolj zastopani glikozidi treh različnih nemetiliranih antocianidinov – 
cianidina, delfinidina in pelargonidina. Slednji predstavljajo 80 % vseh pigmentov v listih, 
69 % v plodovih in 50 % v cvetovih. V plodovih jagodičja in ostalih sadnih vrst najdemo v 
manjših deležih (7−12 %) še glikozide peonidina, petunidina in malvidina (Kong in sod., 
2003). Čeprav so glikozidi teh šestih antocianidinov v plodovih najbolj zastopani, literatura 
poroča, da je znanih že blizu 25 različnih antocianidinov (He in Giusti, 2010).  
 
V jagodičju poleg antocianinov najdemo še druge pomembne fenolne snovi, kot so flavoni, 
flavonoli, flavanoli, fenolne kisline (hidroksicimetne in hidroksibenzojske kisline) ter 
hidrolizirajoče tanine (elagitanine), ki lahko prav tako vplivajo na notranjo in zunanjo 
kakovost plodov (Nile in sod., 2014; Skrovankova in sod., 2015). Flavonoli, ki so sicer 
brezbarvne spojine, na primer služijo kot kopigmenti za obarvanje plodov (Halbwirth in 
sod., 2006). Primerno obarvani rdeči, modri ali skoraj črni plodovi predstavljajo enega od 
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ključnih parametrov zunanje kakovosti jagodičja in močno vplivajo na odločitev 
potrošnikov za njihov nakup. Intenzivna obarvanost ima velik pomen tudi za pridelovalce, 
saj omogoča prodajo po višji ceni. 
 
Razlike v sestavi in vsebnostih antocianinov ter drugih fenolnih snovi v plodovih so 
posledica zapletenega oz. celovitega sekundarnega metabolizma rastlin, ki ga uravnavajo 
genetski zapis, razvojni in okoljski dejavniki. Sinteza antocianinov je genetsko uravnavana 
s pomočjo strukturnih oz. biosinteznih genov na eni ter regulatornih genov oz. 
transkripcijskih faktorjev na drugi strani. Delovanje obeh skupin genov je nujno potrebno 
za sintezo antocianinov in posledično obarvanje plodov. Prva skupina kodira encime, ki so 
potrebni za sintezo flavonoidov, druga skupina genov pa uravnava izražanje prej 
omenjenih strukturnih genov (Holton in Cornish, 1995; Jaakola in sod., 2002).  
 
Sinteza antocianinov in ostalih fenolnih snovi poteka po treh glavnih poteh: pot šikimske 
kisline, fenilpropanoidna pot in flavonoidna pot (Routray in Orsat, 2011) (slika 2). V poti 
šikimske kisline nastaja aromatska aminokislina fenilalanin. Iz fenilanalina nastane trans-
cimetna kislina, pri čemer reakcijo katalizira encim fenilalanin amonijak liaza (PAL). 
Slednji predstavlja vstopni encim v fenilpropanoidni poti ter vezni člen med primarnim in 
sekundarnim metabolizmom. Nato s pomočjo cinamat 4-hidroksilaze (C4H) in                  
4-kumarat:CoA ligaze (4CL) poteče cela vrsta kemičnih reakcij, med katerimi lahko, 
odvisno od sadne vrste, nastanejo še preostale hidroksicimetne kisline in druge fenolne 
spojine. Halkon sintaza (CHS) je nato prvi encim v flavonoidni poti, kar pomeni, da je 
tesno povezan s sintezo antocianinov. Ob pomoči sinteznega encima halkon izomeraze 
(CHI) nastanejo flavanoni, ki jih katalizira flavanon 3-hidroksilaza (FHT), da nastanejo 
dihidroflavonoli. Dihidrokempferole lahko nadalje pretvori flavonoid 3′-hidroksilaza 
(F3′H) v dihidrokvercetine ali flavonoid 3′,5′-hidroksilaza (F3′5′H) v dihidromiricetine. 
Dihidroflavonol 4-reduktaza (DFR) nato pretvori različne dihidroflavonole v 
levkoantocianidine (Carbone in sod. 2009).  
 
DFR je edinstven v flavonoidni poti in eden izmed ključnih encimov pri sintezi 
antocianinov, saj z encimoma F3′H in F3′5′H tekmuje za substrate ter s svojo 
specifičnostjo do substrata ključno vpliva na kasnejši nastanek pigmentov različnih barv. 
Odločilno vpliva na razvoj treh glavnih sinteznih smeri do antocianidinov – cianidina, 
pelargonidina ali delfinidina – in tako določi ali bo plod na koncu obarvan rdeče, oranžno 
ali modro (Jin in sod., 2016; Miošić in sod., 2014). DFR ima velik vpliv tudi na sintezo 
ostalih flavonoidov, saj s flavonol sintazo (FLS) tekmuje za substrate (dihidroflavonole) ter 
posledično ovira sintezo flavonolov (Davies in sod., 2003). Pri pretvorbi brezbarvnih 
levkoantocianidinov v antocianidine, ki so prve obarvane spojine v sintezni poti, sodeluje 
encim antocianidin sintaza (ANS). Med zadnjimi sinteznimi koraki s pomočjo UDP-
glukoze flavonoid 3-O-glukoziltransferaze (FGT) poteče glikozilacija neobstojnega 
antocianidina v obstojen antocianin (Carbone in sod. 2009).  
 
Encima ANS in FGT v sintezni poti antocianinov tekmujeta za substrat tudi z encimoma 
levkoantocianidin reduktazo (LAR) in antocianidin reduktazo (ANR), ki sintetizirata 
monomerne flavanole − osnovne gradnike nadaljnjih oligomernih ali polimernih 
flavanolov (proantocianidinov oz. kondenziranih taninov) (Carbone in sod. 2009). 
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Slika 2: Poenostavljena sintezna pot antocianinov v plodovih različnih vrst jagodičja. ANR, antocianidin 
reduktaza; ANS, antocianidin sintaza; C4H, cinamat 4-hidroksilaza; CHI, halkon izomeraza; CHS, halkon 
sintaza; 4CL, 4-kumarat:CoA ligaza; DFR, dihidroflavonol 4-reduktaza; F3′H, flavonoid 3′-hidroksilaza; 
F3′5′H, flavonoid 3′,5′-hidroksilaza; FGT, flavonoid 3-O-glukoziltransferaza; FHT, flavanon 3-hidroksilaza; 
FLS, flavonol sintaza; LAR, levkoantocianidin reduktaza; PAL, fenilalanin amonijak liaza (modificirano po 
Falcone Ferreyra in sod., 2012) 
Figure 2: Simplified anthocyanin biosynthesis pathway in fruits of various berry sp. ANR, anthocyanidin 
reductase; ANS, anthocyanidin synthase; C4H, cinnamate 4-hydroxylase; CHI, chalcone isomerase; CHS, 
chalcone synthase; 4CL, 4-coumarate:CoA ligase; DFR, dihydroflavonol 4-reductase; F3′H, flavonoid        
3′-hydroxylase; F3′5′H, flavonoid 3′,5′-hydroxylase; FGT, flavonoid 3-O-glucosyltransferase; FHT, 
flavanone 3-hydroxylase; FLS, flavonol synthase; LAR, leucoanthocyanidin reductase; PAL, phenylalanine 
ammonia lyase (modified from Falcone Ferreyra et al., 2012) 
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Na koncu sinteze antocianinov lahko s pomočjo O-metiltransferaz poteče še metilacija, s 
katero nastanejo glikozidi peonidina, malvidina in petunidina (Castellarin in Di Gaspero, 
2007). Antocianini so lahko modificirani še z aciltransferazami. Eden ali več encimov iz 
družine glutation-S-transferaz sodelujejo pri transportu antocianinov iz citosola (mesto 
sinteze) v vakuole celic (mesto akumulacije) (Castellarin in sod., 2007; Chen in sod., 
2012). 
 
Izražanje strukturnih genov in s tem sintezo antocianinov ter drugih flavonoidov pri 
rastlinah uravnavajo različne skupine transkripcijskih faktorjev, kot so MYB, bHLH, 
WD40 in drugi (Davies in Schwinn, 2003; Hichri in sod., 2011; Liu in sod., 2015). 
Kombinacije in interakcije teh regulatornih proteinov, predvsem kompleksa MYB-bHLH-
WD40 (kompleks MBW), naj bi določale aktivacijo strukturnih genov, vpletenih v sintezo 
antocianinov. Večino transkripcijskih faktorjev, ki sodelujejo pri flavonoidni sintezi, so 
najprej identificirali in proučili v modelnih rastlinah, kot so koruza (Zea mays), navadni 
repnjakovec (Arabidopsis thaliana), petunija (Petunia hybrida) in veliki odolin 
(Antirrhinum majus). Čeprav študije zajemajo vedno več vrst in odkrivajo nove 
transkripcijske faktorje, pa ostajajo v razumevanju delovanja med njimi in strukturnimi 
geni številne vrzeli (Hichri in sod., 2011; Falcone Ferreyra in sod., 2012). 
 
MYB-proteini, ki so najbolj raziskani, predstavljajo eno izmed večjih družin 
transkripcijskih faktorjev in so ključni pri uravnavanju fenilpropanoidne/flavonoidne poti. 
Vključeni so tako v sekundarni kot tudi v primarni metabolizem in številne ostale procese 
v rastlini, zato je težko opredeliti njihovo natančno delovanje in vpliv na sintezo 
antocianinov. Zasnovo stukture in prostorsko določitev antocianinov primarno določajo 
predvsem aktivnosti aktivatorjev R2R3-MYB (Liu in sod., 2015). V plodovih jablane 
uravnavajo sintezo antocianinov v kožici vsaj trije transkripcijski faktorji: MdMYB1, 
MdMYBA in MdMYB3 (Vimolmangkang in sod. 2013), sintezo v kožici, pulpi in listih 
nadzoruje MdMYB10, medtem ko je njegov paralog MdMYB110a povezan le z rdečo 
obarvanostjo omesenelega cvetišča (Liu in sod., 2015). Večinoma so transkripcijski 
faktorji pozitivni regulatorji sinteze, saj naj bi povečevali izražanje različnih strukturnih 
genov (CHS, FHT, DFR in ANS) (Primetta in sod., 2015; Vimolmangkang in sod. 2013), 
vendar so nekateri izmed R2R3-MYB in R3-MYB lahko tudi represorji, ki zmanjšujejo 
sintezo antocianinov (Albert in sod., 2011; 2014). Medtem ko je aktivacija sintezne poti 
antocianinov vsaj v nekaterih vrstah že dobro proučena, je mehanizem, ki zmanjšuje 
sintezo, manj poznan. Primeri transkripcijskih faktorjev, za katere je znano, da delujejo kot 
represorji sinteze antocianinov in v nekaterih primerih povečujejo sintezo 
proantocianidinov, so VvMYBC2-L1 pri vinski trti in PhMYB27 pri petuniji (Albert in sod., 
2014; Huang in sod., 2014) ter FaMYB1 v plodovih jagodnjaka (Aharoni in sod., 2001; 
Salvatierra in sod., 2013). V vegetativnih delih rastlin, ki so izpostavljeni velikemu 
svetlobnemu sevanju, naj bi ta mehanizem uravnaval prekomerno akumulacijo 
antocianinov in na tak način vzdrževal ugodno razmerje med fotozaščito in fotosintezo 
(Albert in sod., 2012). 
 
Transkripcijski faktorji MADS-box naj bi igrali pomembno vlogo pri dozorevajočih 
plodovih. Nedavno so ugotovili, da bi lahko FaMADS1a v plodovih žlahtnega jagodnjaka 
igral ključno vlogo pri zaviranju akumulacije antocianinov preko represije genov FaPAL6, 
FaCHS, FaDFR in FaANS (Lu in sod., 2018). Raziskovalci so odkrili, da v dozorevajočih 
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plodovih borovnice pri akumulaciji antocianinov prav tako sodeluje SQUAMOSA-class 
MADS-box transkripcijski gen VmTDR4 (Jaakola in sod., 2010). Ta gen neposredno ali 
posredno deluje na ostale transkripcijske faktorje, predvsem na tiste, ki jih uvrščamo v 
družino R2R3-MYB. Kljub temu ostaja pri delovanju gena VmTDR4 in ostalih 
transkripcijskih faktorjev pri rodu Vaccinium veliko odprtih vprašanj. 
 
Naravno prisotni rastlinski barvni mutanti predstavljajo pomemben material za različne 
raziskave, v katerih pojasnjujejo funkcije genov, povezanih s sintezo flavonoidov (Shirley 
in sod. 1995). Študije kažejo, da preusmeritev od temno do belo/rumeno/zeleno obarvanih 
cvetov ali plodov lahko vključujejo mutacije, ki blokirajo enega ali več korakov v sintezi 
antocianinov (Jin in sod., 2016; Rafique in sod., 2016). Številne raziskave, ki so primerjale 
izražanje genov v rdeče in belo ali rumeno obarvanih plodovih jagodičja, so ugotovile, da 
je bila v manj obarvanih plodovih znižana predvsem ekspresija t. i. poznih biosinteznih 
genov, kot so DFR, ANS in FGT, kar je vplivalo na manjšo vsebnost antocianinov (Duan in 
sod., 2017; Härtl in sod., 2017; Rafique in sod., 2016). V plodovih maline so na podlagi 
podobne sestave flavanolov predvidevali, da je bila sintezna pot do ANS/ANR vsaj v 
zgodnji fazi razvoja plodov med rumeno in rdeče obarvanimi sortami funkcionalna 
(Carvalho in sod., 2013), medtem ko je druga študija, ki je proučevala sintezno pot, 
pokazala, da je rumeno obarvan fenotip po vsej verjetnosti posledica mutacije znotraj gena 
ANS (Rafique in sod., 2016). V belo obarvanih plodovih gozdnega jagodnjaka so Härtl in 
sod. (2017) ugotovili, da je bila raven prepisa vseh glavnih flavonoidnih genov v 
primerjavi z rdeče obarvanimi plodovi zmanjšana. Sklepali so, da naj bi bilo za 
akumulacijo antocianinov v rdečih plodovih ključno izražanje gena FGT, za transport 
antocianinov v vakuolo pa glutation S-transferaza. Prav tako je bil različno izražen 
transkripcijski faktor bHLH. Do podobnih rezultatov so prišli tudi Jaakola in sod. (2002) 
ter Primetta in sod. (2015), ki so proučevali plodove različnih barvnih mutacij iz rodu 
Vaccinium. Ugotovili so, da so bili sintezni geni CHS, DFR in ANS ob koncu zorenja v 
plodovih belih mutantov Vaccinium uliginosum L. zmanjšani s strani R2R3 MYB 
transkripcijskega faktorja − MYBPA1, ki naj bi pri vinski trti uravnaval sintezo 
proantocianidinov.  
 
Vse raziskave kažejo, da je zelo pomemben dejavnik za vsebnost antocianinov v plodovih 
tudi stopnja zrelosti oz. čas obiranja plodov (Carbone in sod., 2009; Castrejón in sod., 
2008; Jaakola in sod., 2002). V glavnem sta izražena dva vrhova v aktivnosti večine 
encimov flavonoidne poti, in sicer v mladih, nezrelih plodovih in v plodovih ob zorenju oz. 
obarvanju (Halbwirth in sod., 2006). Posledično v zgodnji fazi razvoja prevladujejo 
flavanoli/proantocianidini, hidroksicimetne kisline in flavonoli, medtem ko je vsebnost 
antocianinov majhna. Z zorenjem plodov se zlasti vsebnosti flavanolov oz. 
proantocianidinov močno zmanjšajo, vsebnosti antocianinov pa se predvsem na račun 
poznih sinteznih genov (DFR, ANS, FGT) močno povečajo (Castrejón in sod., 2008; Chen 
in sod., 2012; Jaakola in sod., 2002; Miošić in sod., 2014). Povečanje vsebnosti 
antocianinov od začetka obarvanja do končne obarvanosti plodov je lahko pri ribezu do    
5-kratno (Mikulič Petkovšek in sod., 2015) ali celo več kot 13-kratno pri robidi (Chen in 
sod., 2012). Preusmeritev flavonoidne sinteze je najverjetneje pokazatelj strategije rastlin, 
ki najprej s trpkimi proantocianidini ščitijo plodove pred herbivori, kasneje pa z 
akumulacijo antocianinov skrbijo za pospešitev raznosa semen (Zifkin in sod., 2012).  
 
7 
Zorenč Z. Sinteza, sestava in obstojnost antocianinov v plodovih različnih vrst jagodičja. 
    Dok. disertacija. Ljubljana, Univ. v Ljubljani, Biotehniška fakulteta, 2018  
 
Čeprav je sintezna pot in kasnejša sestava antocianinov predvsem genetsko pogojena 
(vrstno in sortno), njihova vsebnost pa odvisna predvsem od stopnje razvoja oz. zrelosti 
plodov, na vsebnost antocianinov močno vplivajo tudi okoljski dejavniki in hormoni (npr. 
abscizinska kislina) (Carbone in sod., 2009; Karppinen in sod., 2013; 2016; Zifkin in sod., 
2012). Med okoljskimi razmerami so pomembni temperatura, osvetlitev, prehranjenost 
rastline z elementi oz. razpoložljivost in dostopnost hranil ter vode, pH tal ter ostali 
abiotski faktorji (Jaakola, 2013; Zoratti in sod., 2015a, 2015b). 
 
V zadnjih letih se je povečalo poznavanje okoljskih vplivov na mehanizem sinteze 
antocianinov v plodovih. Svetloba igra pomembno vlogo pri sintezi in kasnejši akumulaciji 
antocianinov v tkivih, saj trajanje osvetlitve, intenziteta sevanja in sestava svetlobe 
vplivajo na izražanje genov flavonoidne poti (Zoratti in sod., 2014a, 2014b). Številne 
študije so pokazale, da lahko izpostavljenost svetlobi poveča vsebnost antocianinov zlasti v 
kožici plodov, na drugi strani pa ima senčenje nasproten učinek (Mikulič Petkovšek in 
sod., 2014; Zoratti in sod., 2015b). Kratka izpostavljenost določenim deležem svetlobnega 
spektra med zgodnjim razvojem plodov lahko vpliva na končni fenolni profil zrelih plodov 
ameriške borovnice (Zoratti in sod., 2014b). V nedavni študiji so Nguyen in sod. (2017) 
ugotovili, da bi lahko ultravijolično (UV-B) svetlobo uporabili tudi za izboljšanje 
kakovosti plodov ameriške borovnice po obiranju. Ugotovili so, da je zvišanje ravni 
izražanja različnih transkripcijskih faktorjev (VcBBX, VcMYB21 in VcR2R3MYB) in 
fenilpropanoidnih/flavonoidnih genov (VcPAL, VcCHS, VcF3'H, VcDFR in VcUFGT) 
vplivalo na večjo akumulacijo antocianinov v kožici plodov.  
 
Naslednji pomemben dejavnik, ki vpliva na sintezo antocianinov je temperatura (Zoratti in 
sod., 2015a). Pri obarvanju plodov je pomembna predvsem razlika med dnevno in nočno 
temperaturo. Zmanjšano dihanje in pospešen proces fotosinteze zaradi nizkih temperatur 
zmanjša porabo asimilatov, kar doprinese k večji sintezi antocianinov. Optimalne dnevne 
temperature za zorenje jagodičja so med 20 in 26 °C in nočne okoli 16 °C (Gough, 1993). 
Nasprotno lahko visoke temperature, ki dosežejo 35 °C ali več, negativno vplivajo na 
raven izražanja regulatornih in strukturnih genov in posledično na vsebnost ter sestavo 
antocianinov, kakor je bilo dokazano na primeru kožice grozdja (de Rosas in sod., 2017; 
Mori in sod., 2007).  
 
S povečano vsebnostjo antocianinov je lahko povezan tudi sušni stres, ki vpliva na 
povišano raven izražanja flavonoidnih genov in posledično povečano sintezo antocianinov 
(Castellarin in sod., 2007). Na sintezo antocianinov in ostalih fenolnih snovi lahko 
vplivamo z različnimi agrotehničnimi ukrepi, kot so uporaba protitočne mreže in odbojnih 
folij, različnih kemičnih pripravkov, z gnojenjem in namakanjem itd. (Cardeñosa in sod., 
2016; Milivojević in sod., 2016; Stirk in sod., 2017; Poledica in sod., 2012), saj z njimi 
spreminjamo mikroklimo, prehranjenost rastline itd. Oh in sod. (2018) so npr. dokazali, da 
lahko eksogeno dodan rastlinski hormon abscizinska kislina pospeši akumulacijo 
antocianinov pri ameriški borovnici, medtem ko so Poledica in sod. (2012) ugotovili 
podoben vpliv z dodanim rastnim regulatorjem proheksadion kalcijem v plodovih maline.  
 
Zaradi kratke obstojnosti oz. skladiščne sposobnosti jagodičja, se veliko plodov zamrzne, 
posuši ali predela v različne izdelke/proizvode, kot so marmelade in želeji, kompoti, 
sokovi, sirupi, čaji, sadna vina, likerji itd. Polifenoli, predvsem antocianini, so običajno 
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zelo hitro podvrženi razpadu, kar lahko vodi do izgube njihove bioaktivnosti in spremembe 
barve (Castañeda-Ovando in sod., 2009; Routray in Orsat, 2011). Obstojnost antocianinov 
je odvisna od številnih faktorjev, kot so pH, svetloba, temperatura, kisik, encimi, kovinski 
ioni, kopigmenti itd. (Patras in sod., 2010; Rein, 2005). Toplotna obdelava, kot npr. 
pasterizacija, sušenje in zamrzovanje ter čas shranjevanja so pomembni dejavniki, ki 
vplivajo na vsebnost antocianinov (Lee in sod., 2002; Lohachoompol in sod., 2004; 
Veberič in sod., 2014). Naravno prisotni encimi, odgovorni za manjšo obstojnost 
antocianinov, so polifenol oksidaze, peroksidaze in β-glukozidaze (Oren-Shamir, 2009). 
Termična obdelava pri določenih temperaturah in času obdelave lahko sproži inaktivacijo 
teh encimov (Weber in Larsen, 2017). Večina študij sicer poroča o zmanjšanih vsebnostih 
antocianinov po predelavi v različne izdelke. Lee in sod. (2002) so poročali o več kot 76-
odstotnem zmanjšanju vsebnosti antocianinov v pasteriziranem soku v primerjavi z 
zamrznjenimi plodovi ameriške borovnice. Prav tako je pomemben pH raztopine, saj so 
antocianini obstojnejši in bolj rdeče obarvani pri nizkem pH (pH < 3), pri blago kislih 
pogojih (pH 4−6) so brezbarvni, medtem ko so pri vrednostih pH nad 6 bolj modro 
obarvani in neobstojni (Rein, 2005). Pomembna je tudi kemična struktura antocianinov, saj 
naj bi bili nekateri antocianini bolj oz. manj občutljivi na termično ali oksidativno 
degradacijo (Lee in sod., 2002; Skrede in sod., 2000). Relativno število hidroksi- in 
metoksi- skupin vpliva tudi na polarnost in topnost določenega antocianina v vodnih in 
alkoholnih topilih (Castellarin in Di Gaspero, 2007). Na obstojnost in topnost antocianinov 
vpliva tudi acilacija, torej vezava aromatskih ali alifatskih kislin (Rein, 2005). Ker izguba 
barve in ostalih kakovostnih parametrov izdelka omejuje njihov rok trajanja, se je veliko 
raziskav osredotočalo na izboljšanje obstojnosti antocianinov v različnih živilih in pijačah. 
Ker je bilo raziskav na temo, kako toplotna obdelava vpliva na vsebnost antocianinov pri 
nekaterih vrstah jagodičja malo, smo v enem izmed poskusov želeli preveriti odziv 
fenolnih spojin, predvsem antocianinov, na različno visoke temperature. 
 
Na naravnem gozdnem rastišču v Sloveniji je bila najdena barvna različica plodov, ki je 
imela za razliko od običajne, temno modro obarvane borovnice (Vaccinium myrtillus L.) 
izrazito svetle plodove. Čeprav plodovi v resnici niso bili povsem bele, ampak bledo 
rumenozelene barve, smo jih v poskusih poimenovali kot belo obarvani oz. beli plodovi. 
Tako so predhodne študije označile barvne mutacije plodov iz rodu Vaccinium na Finskem 
(Jaakola in sod., 2002; Primetta in sod., 2015). Pri nekaterih belo obarvanih plodovih 
borovnice so bila na kožici v večjem ali manjšem številu opazna drobna rdečkasta 
obarvanja v obliki pik. V poskusu smo želeli določiti natančen fenolni profil omenjene 
belo obarvane borovnice in ga primerjati z običajnimi modrimi plodovi. Na podlagi 
izražanja tako strukturnih kot regulatornih genov in aktivnosti encimov 
fenilpropanoidne/flavonoidne poti smo želeli ugotoviti, kaj je povzročilo spremembo 
barve, ter tako prispevati k novim znanjem o sintezi antocianinov. Za naslednji poskus smo 
izbrali različno obarvane sorte rdečega ribeza (Ribes rubrum L.) in v različnih stopnjah 
zrelosti prav tako želeli preveriti, kako se plodovi posamezne sorte razlikujejo v fenolni 
sestavi in encimskih aktivnostih. Plodovi rdeče vrste ribeza do sedaj še niso bili analizirani 
na ravni flavonoidnih genov oz. encimov. Poleg razlik v metabolitih, ki smo jih želeli 
opredeliti v poskusu z dozorevajočimi plodovi ribeza, smo v naslednjem poskusu skušali 
ugotoviti, ali se vsebnosti antocianinov in ostalih fenolnih snovi, s tem pa tudi kakovost 
plodov, spreminjajo med sezono obiranja ameriške borovnice (Vaccinium corymbosum L.). 
Glede na to, da natančnih podatkov o vplivu prikrajšanja enoletnih poganjkov na kakovost 
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plodov (predvsem na vsebnost fenolnih snovi) ni bilo oz. so si bili nasprotujoči, smo želeli 
preveriti vpliv omenjene tehnologije pridelave na dvakrat rodni malini (Rubus idaeus L.) 
tudi v našem klimatskem okolju.  
 
Poleg razlik v fenolni sestavi tako zrelih kot dozorevajočih plodov smo v poskusih 
spremljali tudi primarne metabolite, saj smo predvidevali, da se njihove vsebnosti skozi 
zorenje prav tako spreminjajo in imajo lahko velik vpliv na sekundarni metabolizem. 
Dodatno smo spremljali še nekatere ostale parametre (npr. barvo, pH itd.), za katere smo 
prav tako predvidevali, da bi lahko vplivali na kakovost plodov. Na podlagi zastavljenih 
ciljev smo zasnovali naslednjih pet poskusov: 
Poskus 1: Primerjava kakovosti modro in belo obarvanih plodov borovnice (Vaccinium 
myrtillus L.) 
Barvne mutacije plodov so koristen vir za analize sintezne poti flavonoidov, zato smo v 
poskusu želeli določiti natančen fenolni profil običajne, temno modro obarvane in belo 
obarvane borovnice. Na podlagi polifenolov in izražanja tako strukturnih kot regulatornih 
genov ter aktivnosti encimov fenilpropanoidne/flavonoidne poti smo želeli prispevati k 
novim znanjem o sintezi fenolnih snovi. V poskus smo vključili običajne, temno modro 
obravnane plodove borovnice ter belo obarvane plodove. Zanimale so nas tudi razlike v 
pomoloških lastnostih plodov, zato smo izmerili barvne parametre sistema CIE L*, a* in 
b*, stehtali svežo in suho maso plodov, izmerili topno suho snov in trdoto plodov ter pH 
soka. S pomočjo visokotlačne tekočinske kromatografije v povezavi z masnim 
spektrometrom (HPLC-MS) smo v plodovih natančno določili in analizirali vsebnosti 
fenolnih spojin. Vsebnosti sladkorjev in organskih kislin smo analizirali s pomočjo 
tekočinske kromatografije visoke ločljivosti (HPLC). Relativno ekspresijo genov, 
pomembnih v sintezni poti antocianinov, smo analizirali s pomočjo verižne reakcije s 
polimerazo v realnem času s predhodno reverzno transkripcijo (metoda RT-qPCR), 
medtem ko smo encimske aktivnosti primerjali s pomočjo radiografskega skeniranja 
tankoplastne kromatografije (TLC). 
Poskus 2: Spremembe primarnih in sekundarnih metabolitov ter sodelujočih genov in 
encimov med zorenjem plodov različno obarvanih sort Ribes rubrum L. 
V poskusu smo želeli ugotoviti razlike in spremembe v fenolnih spojinah med različno 
obarvanimi sortami rdečega ribeza (Ribes rubrum L.) med zorenjem plodov. Prav tako nas 
je zanimal vpliv genov oz. encimov flavonoidne poti na morebitne razlike v fenolni sestavi 
in posledično drugačno obarvanost plodov. V poskus smo vključili tri različno obarvane 
sorte rdečega ribeza: belo ('Zitavia'), roza ('Pink Champagne') ter intenzivno rdeče 
obarvano sorto ('Jonkheer van Tets'). V zadnjem mesecu zorenja plodov smo pri 
proučevanih sortah spremljali spremembe v barvnih parametrih (L*, C* in h°) ter 
vsebnostih primarnih in sekundarnih metabolitov. Sladkorje in organske kisline smo 
analizirali z metodo HPLC ter fenolne spojine z metodo HPLC-MS. Ekspresijo genov smo 
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Poskus 3: Razlike v parametrih kakovosti plodov ameriške borovnice (Vaccinium 
corymbosum L.) med obiranjem  
Plodovi ameriške borovnice zorijo zaporedno, kar pomeni, da jih obiramo večkrat, v 
daljšem časovnem obdobju. Cilj poskusa je bil ugotoviti, ali se kakovost plodov, na katero 
vplivajo predvsem spreminjajoči se okoljski dejavniki (temperatura, svetloba, vsebnost 
hranil, razpoložljivost vode), med obiranjem tekom sezone spreminja. V poskusu smo zrele 
plodove izbranih sort ameriške borovnice ('Bluecrop', 'Earliblue' in 'Jersey') od začetka do 
konca sezone obiranja plodov tedensko vzorčili na dveh lokacijah (Brdo pri Lukovici in 
Drenov Grič). Izmerili smo maso plodov, pH soka in pripravili ekstrakte vzorcev za 
določitev vsebnosti antocianinov in drugih polifenolov ter sladkorjev in organskih kislin. 
Primarne metabolite smo analizirali s pomočjo HPLC, medtem ko smo sekundarne 
metabolite določili z metodo HPLC-MS.  
 
Poskus 4: Vpliv toplotne obdelave na obstojnost primarnih in sekundarnih metabolitov v 
sadni kaši iz ameriške borovnice (Vaccinium corymbosum L.) 
Velika večina plodov jagodičastih sadnih vrst je zaradi kratke obstojnosti predelana v 
različne izdelke kot so sokovi, marmelade, sirupi in pekovski izdelki. S termično predelavo 
oz. obdelavo (pasterizacija, gretje, sušenje, zamrzovanje) se lahko vsebnost antocianinov in 
ostalih fenolnih snovi v izdelkih spremeni. V raziskavi smo zato iz plodov treh sort 
ameriške borovnice ('Bluecrop', 'Earliblue' in 'Jersey') naredili sadne kaše in preverili, kako 
različne temperature vplivajo na obstojnost fenolnih snovi ter posledičen vpliv vsebnosti 
antocianinov na barvo sadne kaše. Polifenole smo določili s pomočjo metode HPLC-MS, 
barvo kaš pa na podlagi barvnih parametrov L*, C* in h°. Prav tako so nas zanimale 
spremembe primarnih metabolitov (sladkorjev in organskih kislin), ki smo jih določili s 
pomočjo metode HPLC, ter spremembe pH in vsebnosti topne suhe snovi.  
Poskus 5: Vpliv prikrajšanja poganjkov na kakovost plodov maline (Rubus idaeus L.) 
V poskusu smo s pomočjo prikrajšanja zelenih, enoletnih poganjkov želeli spodbuditi 
naknadno rast rastlin in zakasnitev zorenja plodov. Na tak način smo se želeli izogniti 
visokim temperaturam, ki so lahko v običajnem času zorenja maline omejujoč okoljski 
dejavnik. Zanimalo nas je, ali bo ukrep zakasnil zorenje plodov in ali se bo pridelek maline 
ter predvsem kakovost plodov (vsebnost antocianinov in ostalih fenolnih snovi) razlikovala 
med rastlinami, ki so bile prikrajšane, in tistimi, kjer ta tehnološki ukrep ni bil izveden 
(kontrola). S tem namenom smo na dveh sortah ('Amira' in 'Polka') dvakrat rodne maline v 
več terminih načrtno prikrajšali enoletne poganjke in nato analizirali plodove treh obiranj. 
Izmerili smo barvne parametre, višino, širino in maso plodov ter s pomočjo metod HPLC 
in HPLC-MS analizirali primarne in sekundarne metabolite. 
V okviru doktorske disertacije smo postavili naslednje raziskovalne hipoteze: 
1. Sestava in vsebnost fenolnih snovi (predvsem antocianinov) bistveno vplivata na 
izraženost barve plodov. 
2. Aktivnost encimov fenilpropanoidne/flavonoidne poti in akumulacija antocianinov 
se razlikujeta med različno obarvanimi sortami iste vrste. 
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3. Med zorenjem jagodičja se vsebnost primarnih in sekundarnih metabolitov 
spreminja. Spreminja se tudi vsebnost prekurzorjev v kožici plodov jagodičja, kar 
je lahko povezano s spremenjeno ekspresijo genov in aktivnostjo encimov. 
4. Na obstojnost metabolitov, predvsem antocianinov, in posledično na barvo sadne 
kaše vpliva toplotna obdelava. 
5. Z ukrepi za zakasnitev zorenja plodov vplivamo na vsebnost antocianinov in drugih 
fenolnih spojin. 
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2 ZNANSTVENA DELA 
2.1 RAZLIKE V KAKOVOSTI BELO IN MODRO OBARVANIH PLODOV 
BOROVNICE (Vaccinium myrtillus L.) 
 
Zorenč Z., Veberič R., Štampar F., Koron D., Darinka, Mikulič Petkovšek M. 2016. White 
versus blue: Does the wild 'albino' bilberry (Vaccinium myrtillus L.) differ in fruit quality 
compared to the blue one? Food Chemistry, 211: 876-882 
 
Belo in modro obarvane plodove borovnice smo analizirali z namenom ugotoviti razlike 
predvsem v sestavi in vsebnosti primarnih (sladkorji, organske kisline) in sekundarnih 
metabolitov (fenolne snovi). Spojine smo določili s pomočjo HPLC in HPLC-MS ter 
primerjali, kako se plodovi razlikujejo tudi v ostalih parametrih kakovosti (barva, sveža in 
suha masa, topna suha snov in trdota plodov ter pH soka). V primerjavi z modro 
obarvanimi plodovi so bili plodovi bele borovnice značilno manjši in vsebovali 23 % več 
suhe mase. Prav tako so beli plodovi vsebovali več topne suhe snovi in imeli svetlejše ter 
bolj rumeno obarvane plodove. Plodovi obeh barvnih različic so vsebovali enake sladkorje 
in organske kisline, vendar je belo obarvana borovnica vsebovala 33 % več skupnih 
sladkorjev in 9 % več skupnih organskih kislin v primerjavi z modro obarvanimi plodovi. 
V belo in modro obarvanih plodovih borovnice smo identificirali 15 antocianinov, vendar 
so bili slednji v belih plodovih prisotni v nizkih koncentracijah ali le v sledovih. Modra 
različica plodov je imela 1,6-krat večjo vsebnost flavanolov, 2,1-krat več flavonol 
glikozidov, 2,5-krat več derivatov hidroksicimetnih kislin in posledično 4,6-krat večjo 
vsebnost skupnih fenolnih snovi. 
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2.2 RAZLIKE V IZRAŽANJU GENOV IN AKTIVNOSTI ENCIMOV SINTEZNE 
POTI ANTOCIANINOV V PLODOVIH BELO IN MODRO OBARVANE 
BOROVNICE (Vaccinium myrtillus L.) 
 
Zorenč Z., Veberič R., Slatnar A., Koron D., Miošić S., Ming Hui C., Haselmair Gosch C., 
Halbwirth H., Mikulič Petkovšek M. 2017. A wild ‘albino’ bilberry (Vaccinium myrtillus 
L.) from Slovenia shows three bottlenecks in the anthocyanin pathway and significant 
differences in the expression of several regulatory genes compared to the common blue 
berry type. PLoS ONE, 12, 12: e0190246, doi:10.1371/journal.pone.0190246: 14 str. 
 
Relativno izražanje strukturnih genov in številnih transkripcijskih faktorjev, pomembnih v 
sintezni poti antocianinov v rodu Vaccinium, ter povezane encimske aktivnosti smo 
primerjali s sestavo in vsebnostjo metabolitov v kožici zrelih plodov belo in modro 
obarvane borovnice (Vaccinium myrtillus L.), najdene v Sloveniji. V primerjavi z 
običajnimi modrimi plodovi borovnice je kožica belo obarvanih plodov vsebovala 151-krat 
manj skupnih antocianinov in 7-krat manj skupnih fenolnih snovi, kar se je ujemalo s 
precej znižano ravnjo izražanja genov, kot so FGT (33-krat), FHT (18-krat), ANS (11-krat), 
CHS (7,6-krat), in 22-krat nižjim izražanjem transkripcijskega faktorja MYBPA1. 
Ekspresije genov CHI, DFR, LAR, ANR in transkripcijskega faktorja MYBC2 so bile v 
belih plodovih znižane le za 1,5−2-krat, medtem ko sta bili ekspresiji MYBR3 in F3’5’H za 
približno tolikokrat povišani. Izražanje transkripcijskega faktorja TDR4 – SQUAMOSA je 
bilo neodvisno od barve plodov in ni pokazalo povezave s sintezo antocianinov. Na ravni 
encimov se je v kožici belo obarvanih plodov pokazala značilno manjša aktivnost encimov 
FHT in DFR, medtem ko razlik v aktivnosti encimov PAL in CHS/CHI ni bilo. Povečanje 
relativne vsebnosti derivatov hidroksicimetnih kislin v kožici belih plodov je nakazalo na 
do sedaj nepoznano dodatno zmanjšanje aktivnosti v fenilpropanoidni poti med encimoma 
PAL in CHS. 
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2.3 METABOLIZEM POLIFENOLOV MED ZORENJEM PLODOV RAZLIČNO 
OBARVANIH SORT RDEČEGA RIBEZA (Ribes rubrum L.)  
 
Zorenč Z., Veberič R., Koron D., Miošić S., Hutabarat O.S., Halbwirth H., Mikulič 
Petkovšek M. 2017. Polyphenol metabolism in differently colored cultivars of red currant 
(Ribes rubrum L.) through fruit ripening. Planta, 246, 2: 217-226 
 
V treh različno obarvanih sortah ('Jonkheer van Tets', 'Pink Champagne' in 'Zitavia') 
rdečega ribeza (Ribes rubrum L.) smo v štirih terminih zadnjega meseca zorenja plodov s 
pomočjo HPLC in HPLC-MS spremljali akumulacijo sladkorjev, organskih kislin in 
fenolnih snovi. Proučevali smo tudi aktivnosti ključnih encimov flavonoidne sintezne poti: 
CHS/CHI, FHT, DFR ter izražanje gena ANS. Kljub številnim poskusom aktivnosti 
encimov FLS in FGT niso pokazale zanesljivih rezultatov, zaradi česar jih nismo prikazali. 
V kožici plodov roza obarvane sorte 'Pink Champagne' smo izmerili manjše aktivnosti 
encimov kot pri rdeče obarvani sorti 'Jonkheer van Tets'. Belo obarvana sorta 'Zitavia' je 
imela majhno aktivnost encima CHS/CHI in znižano izražanje gena ANS, medtem ko 
encima FHT in DFR nista bila aktivna. Encim DFR rdeče obarvane sorte je deloval bolje s 
substratom dihidromiricetinom (DHM), čeprav nismo določili nobenega                       
3',4',5'-hidroksiliranega antocianina. V zadnjih treh tednih dozorevanja plodov rdeče 
obarvane sorte se je vsebnost skupnih antocianinov nekoliko povečala in dosegla 
maksimum 890 mg/kg SM. Roza obarvana sorta je vsebovala manj antocianinov kot rdeča 
sorta, vendar se je njihova vsebnost v zadnjih tednih zorenja plodov kljub temu povečala s 
14 na 105 mg/kg SM. Hkrati se je vsebnost skupnih fenolnih snovi v vseh treh sortah 
nekoliko zmanjšala, medtem ko se je razmerje med skupnimi sladkorji in organskimi 
kislinami povečalo. Belo obarvana sorta ni vsebovala antocianinov, vendar je imela 
največje razmerje med sladkorji in organskimi kislinami. V belo in roza obarvani sorti so 
odsotnost oz. manjšo vsebnost antocianinov nadomestile relativno večje vsebnosti 
derivatov hidroksicimetnih kislin in flavonol glikozidov.  
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2.4 SPREMEMBE V KAKOVOSTI PLODOV AMERIŠKE BOROVNICE (Vaccinium 
corymbosum L.) MED OBIRALNO SEZONO 
 
Zorenč Z., Veberič R., Štampar F., Koron D., Mikulič Petkovšek M. 2016. Changes in 
berry quality of northern highbush blueberry (Vaccinium corymbosum L.) during the 
harvest season. Turkish Journal of Agriculture and Forestry, 40: 855-864  
 
Ker plodovi ameriške borovnice zorijo zaporedno in njihovo obiranje poteka nekaj tednov, 
smo v študiji želeli preveriti, ali se kakovost plodov med obiranjem tekom sezone 
spreminja. S tem namenom smo tedensko vzorčili popolnoma zrele plodove ameriške 
borovnice dveh sort ('Bluecrop' in 'Jersey') z dveh različnih lokacij (Brdo pri Lukovici in 
Drenov Grič). Dodatno smo z ene lokacije (Brdo pri Lukovici) analizirali še sorto 
'Earliblue'. Večina izmerjenih kakovostnih parametrov se je tekom obiralne sezone plodov 
spreminjala. Pokazal se je velik vpliv sorte in nekoliko manjši vpliv lokacije vzorčenja na 
kakovost plodov. Teža plodov vseh sort ameriške borovnice se je tekom obiranja 
zmanjševala. Vsebnost skupnih sladkorjev se je večinoma povečala, medtem ko se je 
vsebnost skupnih organskih kislin zmanjšala. To je vplivalo na povečano razmerje med 
skupnimi sladkorji/organskimi kislinami, torej na bolj sladek okus plodov, vzorčenih ob 
koncu obiralne sezone. Plodovi, ki so bili obrani kasneje v sezoni, so večinoma vsebovali 
tudi več skupnih antocianinov. Vsebnost skupnih fenolnih snovi se je tekom obiranja 
zmanjšala, predvsem na račun vsebnosti derivatov hidroksicimetnih kislin in flavonol 
glikozidov. Rezultati so pokazali, da so bili plodovi ameriške borovnice, obrani proti 
koncu sezone, manjši, vendar so vsebovali primerljive ali celo večje vsebnosti nekaterih 
metabolitov kot večji plodovi, vzorčeni na začetku obiralne sezone. 
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2.5 VPLIV TOPLOTNE OBDELAVE NA OBSTOJNOST PRIMARNIH IN 
SEKUNDARNIH METABOLITOV V PRIPRAVLJENI KAŠI IZ AMERIŠKE 
BOROVNICE (Vaccinium corymbosum L.) 
 
Zorenč Z., Veberič R., Štampar F., Koron D., Mikulič Petkovšek M. 2017. Thermal 
stability of primary and secondary metabolites in highbush blueberry (Vaccinium 
corymbosum L.) purees. Lebensmittel-Wissenschaft + Technologie, 76: 79-86  
 
Plodovi ameriške borovnice se pogosto predelajo v različne izdelke, pri čemer so 
izpostavljeni različnim toplotnim postopkom. V študiji smo kaše iz treh različnih sort 
ameriške borovnice ('Bluecrop', 'Jersey' in 'Earliblue') toplotno obdelali pri različnih 
temperaturah (4 ºC, sobna temperatura, 50 ºC, 75 ºC in 100 ºC) in preverili njihov vpliv na 
obstojnost topne suhe snovi, barvo ter vsebnost primarnih in sekundarnih metabolitov. 
Vsebnosti topne suhe snovi so se z višjo temperaturo povečale, nasprotno pa je bilo pri 
višjih temperaturah od 8 do 16 % manj skupnih sladkorjev in organskih kislin. Prav tako so 
imele kaše, izpostavljene višjim temperaturam, od 11 do 32 % manjše vsebnosti skupnih 
fenolnih snovi. Med analiziranimi fenolnimi skupinami (antocianini, derivati 
hidroksicimetnih in hidroksibenzojskih kislin, flavonol glikozidi ter flavanoli) so se 
vsebnosti najbolj zmanjšale pri skupnih antocianinih (38−64 %), kar se je odrazilo v 
temnejši barvi kaš, obdelanih pri najvišji temperaturi. Zmanjšanje vsebnosti fenolnih snovi 
je bilo sortno pogojeno, in sicer višje temperature so bolj negativno vplivale na sorto 
'Earliblue', nekoliko manj na 'Jersey' ter najmanj na sorto 'Bluecrop'. 
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2.6 VPLIV PRIKRAJŠANJA POGANJKOV NA PRIDELEK IN KAKOVOST 
PLODOV MALINE (Rubus idaeus L.) 
 
Zorenč Z., Veberič R., Koron D., Mikulič Petkovšek M. 2017. Impact of raspberry (Rubus 
idaeus L.) primocane tipping on fruit yield and quality. Notulae Botanicae Horti 
Agrobotanici Cluj-Napoca, 45, 2: 417-424  
 
Temperaturni stres, ki se zadnja leta vedno pogosteje pojavlja in sovpada s cvetenjem 
dvakrat rodne maline, lahko negativno vpliva na kakovost plodov. Ena izmed metod, ki 
skuša zakasniti cvetenje maline in razvoj plodov z namenom izogiba visokim poletnim 
temperaturam, je tudi prikrajšanje zelenih poganjkov. Namen študije je bil ugotoviti, kako 
lahko z omenjeno tehniko vplivamo na parametre kakovosti plodov, vključno z vsebnostjo 
primarnih in sekundarnih metabolitov, pri dveh dvakrat rodnih sortah maline ('Amira' in 
'Polka'). Prikrajšanje poganjkov smo izvedli v dveh pozno spomladanskih terminih in 
analizirali plodove treh obiranj. Z uporabo HPLC-MS smo določili in izmerili vsebnosti 
posameznih fenolnih snovi, s pomočjo HPLC pa vsebnosti posameznih sladkorjev in 
organskih kislin. Prikrajšanje poganjkov je imelo pri obeh sortah maline velik vpliv na 
začetek obiralne sezone, ki se je v primerjavi s kontrolo zamaknila. Vpliv ukrepa na 
pridelek maline je bil zanemarljiv. Termin obiranja plodov je na vsebnost metabolitov imel 
večji učinek kot prikrajšanje poganjkov, medtem ko se je pri sorti 'Polka' pokazal večji 
odziv na ukrep v primerjavi s sorto 'Amira'. Na podlagi primarnih in sekundarnih 
metabolitov bi težko podali zaključek, katero obravnavanje se je izkazalo za najboljše, saj 
smo med termini vzorčenj in sortama dobili različne trende. Ker vpliv tehnološkega ukrepa 
na kakovost plodov ni bil negativen, se je prikrajšanje zelenih poganjkov izkazalo kot 
primerna tehnika za zakasnitev zorenja plodov maline. 
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Jagodičje je bogat vir različnih fenolnih snovi. Med njimi predstavljajo antocianini zelo 
pomembno skupino, ki vpliva na različno obarvanost plodov. Pri borovnici lahko 
antocianini predstavljajo celo več kot 80 % skupnih analiziranih fenolnih snovi (Mikulič 
Petkovšek in sod., 2014). Antocianini, produkti flavonoidne sintezne poti, so le ena izmed 
fenolnih skupin, ki nastanejo v tej poti. V isti metabolni verigi nastane še široka paleta 
ostalih flavonoidov, kot so flavonoli, flavanoli oz. proantocianidini in drugi. Že majhne 
razlike v ravni izražanja regulatornih oz. strukturnih genov flavonoidne poti lahko 
odločilno vplivajo na sintezo antocianinov in posledično na različno obarvanost plodov 
(Wang in sod., 2015a; Zhao in sod., 2015). Različne barvne mutacije, ki jih najdemo v 
naravi, nam služijo kot dobra osnova za raziskave sinteze antocianinov, ki je zelo odvisna 
še od številnih drugih dejavnikov. Zato smo se odločili, da sintezno pot antocianinov in 
kasnejšo fenolno sestavo nekaterih vrst jagodičja, ki še niso bile natančno proučene, 
raziščemo in skušamo ugotoviti, kateri geni oz. encimi imajo pri tem odločilno vlogo. Prav 
tako nas je zanimalo, kako na vsebnost antocianinov vpliva zorenje plodov, izbran 
tehnološki ukrep ter kakšna je njihova obstojnost. 
 
Belo obarvani plodovi borovnice (Vaccinium myrtillus L.), ki so bili najdeni na naravnem 
rastišču v Sloveniji, so predstavljali idealno priložnost za poskus, s katerim smo želeli 
preveriti, kako se ti plodovi razlikujejo od običajne, modro obarvane borovnice v sestavi 
ter vsebnosti primarnih in sekundarnih metabolitov.  
 
Rezultati poskusa so pokazali predvsem zelo velike razlike v vsebnostih fenolnih snovi, 
čeprav so se belo in modro obarvani plodovi razlikovali tudi v ostalih parametrih kakovosti 
(masa, barva in trdota plodov, pH soka, vsebnost primarnih metabolitov). Sestava 
posameznih antocianinov v obeh barvnih različicah je bila enaka, saj so belo in modro 
obarvani plodovi vsebovali 15 identičnih antocianinov, s to razliko, da so bile njihove 
vsebnosti značilno različne. V obeh barvnih različicah so bili prisotni glikozidi delfinidina, 
cianidina, petunidina, malvidina in peonidina. Sladkorji, vezani na tretji C-poziciji, so bili 
glukoza, galaktoza in arabinoza. Med vsemi antocianini, ki so bili prisotni v plodovih belo 
obarvane borovnice, smo lahko le štirim (cianidin-3-galaktozid, cianidin-3-arabinozid, 
delfinidin-3-arabinozid in petunidin-3-glukozid) izmerili njihove vsebnosti, medtem ko so 
bili preostali antocianini prisotni le v sledovih. Plodovi modro obarvane borovnice so 
vsebovali 376,8 mg/100 g sveže mase (SM) skupnih antocianinov, kar je bilo primerljivo z 
objavljenimi podatki v literaturi (Mikulič Petkovšek in sod., 2014; Jaakola in sod., 2002). 
Belo obarvani plodovi so vsebovali le 2,1 mg/100 g SM skupnih antocianinov. Skupna 
vsebnost antocianinov je vplivala na velike razlike v barvnih parametrih, saj so imeli modri 
plodovi manjšo vrednost L* in negativno vrednost b*, kar je bilo povezano z njihovo 
temnejšo in modro obarvanostjo.  
 
Poleg antocianinov smo v plodovih belo in modro obarvane borovnice določili še številne 
druge fenolne spojine, med katerimi so bile prav tako značilne razlike v njihovih 
vsebnostih. V obeh barvnih različicah plodov so po številu in vsebnostih izstopali derivati 
hidroksicimetnih kislin, med katerimi je največji delež predstavljala klorogenska kislina. 
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Nekoliko manjši delež so predstavljali flavanoli (predvsem različni procianidini) in 
flavonoli (predvsem derivati kvercetina in miricetina), medtem ko je bil derivat 
hidroksibenzojske kisline (depsid) v obeh barvnih različicah plodov prisoten v sledovih. V 
plodovih modre borovnice nismo zaznali le enega derivata kavne kisline, v belo obarvani 
borovnici pa je bilo odsotnih nekaj več posameznih polifenolov (procianidin trimer, 
miricetin, laricitrin-3-galaktozid, kavna kislina, derivat kumarne kisline 2 ter                     
5-feruloilkininska kislina). Razen depsida in še nekaterih posameznih fenolnih snovi, so 
bile vsebnosti večine fenolov večje v modrih plodovih. Slednje je doprineslo k temu, da so 
bile v modrih plodovih skupne vsebnosti flavanolov za 1,6-krat večje, derivatov flavonolov 
in hidroksicimetnih kislin za 2,1-krat oz. 2,5-krat večje ter skupnih fenolnih snovi za 4,7-
krat večje kot v belih plodovih. Plod modre borovnice je tako vseboval 471,3 mg/100 g 
SM skupnih fenolnih snovi, medtem ko so jih beli plodovi vsebovali le 100,6 mg/100 g 
SM. Beli plodovi so imeli na račun manjše relativne vsebnosti antocianinov (3 %) 
sorazmerno večjo vsebnost derivatov hidroksicimetnih kislin (59 %), flavanolov (23 %) in 
flavonol glikozidov (15 %).  
 
Podobno so ugotovili Jaakola in sod. (2002) ter Primetta in sod. (2015), ki so prav tako 
raziskovali plodove različnih barvnih mutantov V. myrtillus in V. uliginosum iz Finske. V 
belo obarvanih plodovih niso identificirali antocianinov ali so jih zasledili le v zelo 
majhnih vsebnostih. Čeprav so poročali, da so modro obarvani plodovi na začetku zorenja 
vsebovali več skupnih flavonolov, pa, presenetljivo, razen odsotnosti miricetina, ki ga prav 
tako kot mi tudi Jaakola in sod. (2002) niso uspeli identificirati v belih plodovih borovnic, 
drugih razlik tako v sestavi kot tudi vsebnostih flavonolov in favanolov med zrelimi 
plodovi obeh barvnih različic niso zaznali. Njihovi rezultati so torej pokazali, da je bila 
sinteza flavonoidov primarno zmanjšana šele proti koncu poti, na ravni genov ANS/FGT. 
 
Da bi v raziskavi ugotovili, zakaj je prišlo do razlik v vsebnostih fenolnih snovi med 
različno obarvanimi plodovi borovnice, smo v naslednjem poskusu v kožici plodov 
izmerili relativno izražanje strukturnih in regulatornih genov, ki so bili na podlagi prejšnjih 
rezultatov (Jaakola in sod., 2002; Primetta in sod., 2015) pomembni v sintezni poti 
antocianinov. Dodatno smo primerjali tudi aktivnosti glavnih encimov v fenilpropanoidni 
oz. flavonoidni poti − PAL, CHS/CHI, FHT in DFR, ki so bile v borovnici izmerjene 
prvič. Tudi v tem poskusu smo analizirali primarne in sekundarne metabolite, le da smo 
fenolne snovi analizirali samo v kožici plodov. Kot smo pričakovali, je kožica modro 
obarvane borovnice vsebovala več skupnih antocianinov v primerjavi s celotnim plodom. 
V kožici modrih plodov smo analizirali 721,8 mg skupnih antocianinov na 100 g SM, 
medtem ko je kožica belo obarvanih plodov vsebovala 151-krat manj skupnih antocianinov 
(le 4,8 mg/100 g SM). Podobno kot pri celem plodu so skupni antocianini v kožici modrih 
plodov predstavljali 72 %, v belih plodovih pa 4,5 % skupnih analiziranih fenolnih snovi. 
Nekoliko večja vsebnost skupnih antocianinov v kožici v primerjavi s celim plodom bele 
borovnice je bila na račun delfinidin-3-galaktozida, ki se je verjetno skrival v manjših 
rdečih pigmentacijah na površini belo obarvanih plodov. Razlika v skupnih fenolnih 
snoveh je bila še večja (6,9-krat), ko smo primerjali le kožico bele in modre borovnice, saj 
je modra vsebovala 1099,5 mg/100 g SM, bela pa le 160,3 mg skupnih fenolnih snovi na 
100 g SM.  
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Rezultati našega poskusa so pokazali, da je bila raven izražanja vseh analiziranih 
flavonoidnih genov, razen F3'5'H, v kožici plodov belo obarvane borovnice v primerjavi z 
modro obarvano borovnico znižana. Najnižje so bile relativne ekspresije genov FGT (33-
krat), FHT (18-krat), ANS (11-krat) in CHS (7,6-krat), medtem ko je bila raven izražanja 
ostalih analiziranih genov (CHI, DFR, LAR in ANR) le od 1,5- do 2,1-krat nižja. Naši 
rezultati so bili skladni s prejšnjimi študijami, v katerih je bila ekspresija genov celotne 
flavonoidne sintezne poti, razen gena F3'5'H, v zrelih plodovih različnih mutantov iz rodu 
Vaccinium prav tako močno znižana (Jaakola in sod., 2002; Primetta in sod., 2015). 
Slednje potrjuje, da je F3'5'H reguliran posamezno, kot so predvideli že Primetta in sod. 
(2015). Nasprotno so se naši rezultati ekspresije transkripcijskih faktorjev precej 
razlikovali od predhodno raziskanih barvnih različic iz rodu Vaccinium. Med 
transkripcijskimi faktorji je bila največja izmerjena razlika med obema barvnima 
različicama borovnice pri relativni ekspresiji MYBPA1, ki je bila 22-krat nižja v kožicah 
belih plodov. O veliki korelaciji med ekspresijo MYBPA1 in ekspresijo strukturnih genov 
so poročali že drugi avtorji (Zifkin in sod., 2012; Primetta in sod., 2015; Jaakola in sod., 
2010). V belih plodovih je bila prav tako izmerjena nižja relativna ekspresija MYBC2 (3,7-
krat), medtem ko je bila relativna ekspresija MYBR3 1,8-krat nižja v modro obarvanih 
plodovih. Nekoliko višje izražanje gena MYBC2 v belo obarvanih plodovih je bilo v 
nasprotju z znižano ekspresijo, o kateri so poročali Primetta in sod. (2015) v belo 
obarvanih plodovih V. uliginosum. Razlika v relativnem izražanju transkripcijskega 
faktorja TDR4 ni bila statistično značilna. Nasprotno od naših rezultatov so ostali plodovi 
barvnih mutantov Vaccinium pokazali močno povezavo med izražanjem TDR4 in 
različnimi faktorji MYB, kar naj bi kazalo na to, da ima TDR4 pomembno vlogo pri 
nadzoru sinteze antocianinov v plodovih rodu Vaccinium (Primetta in sod., 2015; Jaakola 
in sod., 2010). Slednje so podprli z virusno induciranim utišanjem gena TDR4, kar je 
povzročilo močno zmanjšanje vsebnosti antocianinov v plodovih borovnice (Jaakola in 
sod., 2010). Vendar pa se zdi, da je bila pulpa prizadeta veliko bolj kot kožica plodov, saj 
so imeli zreli plodovi kljub očitno slabše obarvani pulpi kožico intenzivne barve. Slednje 
se ujema z našimi rezultati, ki kažejo, da TDR4 ni nujno povezan z nastankom 
antocianinov pri borovnici, vsaj ne v kožici plodov. O različnem vplivu transkripcijskih 
faktorjev na sintezo antocianinov v različnih delih ploda žlahtnega jagodnjaka so 
predhodno poročali tudi Salvatierra in sod. (2013), kar pomeni, da bi bilo v prihodnje 
smiselno primerjati izražanje genov v kožici in pulpi plodov. 
 
Poleg aktivnosti encimov PAL, CHS/CHI, FHT in DFR smo želeli določiti tudi aktivnost 
encima ANS, vendar je le-to bilo do sedaj možno izmeriti le z rekombinantnimi encimi 
(Halbwirth in sod., 2008). Razlike v aktivnostih smo izmerili pri encimih FHT in DFR, 
medtem ko se aktivnosti encimov PAL in CHS/CHI v kožici plodov med belo in modro 
obarvano borovnico niso razlikovale, kar je bilo presenetljivo, saj je bila raven izražanja 
genov CHS in CHI v belih plodovih znižana. Neskladnost rezultatov je bila verjetno 
posledica prisotnosti izoencimov, kar je pogost pojav pri flavonoidnih genih (Holton in 
Cornish, 1995). O prisotnosti več izooblik enega flavonoidnega gena so predhodno 
poročali tudi v rodu Vaccinium (Jakoola in sod., 2002), kar kaže na to, da je za boljše 
razumevanje sintezne poti potrebno določiti tudi aktivnosti encimov in ne le izražanje 
genov na nivoju RNA. Kljub enakim aktivnostim encimov PAL in CHS/CHI pa majhna 
vsebnost skupnih fenolnih snovi v belih plodovih nakazuje, da je bila sintezna pot ovirana 
nekje med omenjenima encimoma, torej že na samem začetku flavonoidne poti. Tega z 
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gotovostjo sicer ne moremo potrditi, saj zaporedja vseh genov iz rodu Vaccinium še niso 
na voljo in njihovega izražanja nismo mogli analizirati. Nasprotno so bile ostale genske 
ekspresije in encimske aktivnosti skladne ter so se ujemale z vsebnostmi flavonoidov. 
Manjša aktivnost encimov DFR in FHT v belih v primerjavi z modrimi plodovi (od 2,3- do 
6,1-krat) je bila odraz znižane ravni izražanja genov FHT in DFR v belo obarvani 
borovnici. Zadnje znižanje ravni izražanja genov flavonoidne sintezne poti je bilo zaznano 
pri ekspresiji genov ANS in FGT, kar je povzročilo veliko manjšo akumulacijo 
antocianinov v belih plodovih in bilo tako v skladu z rezultati ostalih rastlinskih vrst (Jin in 
sod., 2016; Primetta in sod., 2015; Wang in sod., 2015a). Povečanje relativnih koncentracij 
epikatehina v kožici belo obarvanih plodov bi lahko odražalo preusmeritev sintezne poti 
antocianidinov v nastanek epikatehina, saj so bile ekspresije genov ANR in ANS v 
primerjavi s FGT manj znižane. Na drugi strani se rahlo povišanje ekspresije F3'5'H v 
belih plodovih ni odrazilo v povečanih vsebnostih 3',4',5'-hidroksiliranih antocianinov 
(derivatov delfinidina) ali flavonolov (derivatov miricetina), kakor smo pričakovali. Kot 
kaže, sta FHT in DFR v belih plodovih borovnice povzročila dvostopenjsko znižanje z 
večjim zmanjšanjem v prvem (FHT) koraku.  
 
Aktivnost encima DFR smo testirali s tremi različnimi substrati, med katerimi DFR ni 
pretvoril dihidrokempferola (DHK), kar se je ujemalo z odsotnostjo pelargonidin 
glikozidov. Sprememba v smeri flavonoidne poti, ki je bila posledica preference encima 
DFR do substrata dihidromiricetina (DHM) pred dihidrokvercetinom (DHQ), lahko 
pojasnjuje sorazmerno nižje koncentracije glikozidov miricetina v belih glede na modro 
obarvane plodove. Čeprav je bila aktivnost encima DFR s substratom DHM večja, je bila 
razlika v aktivnosti med belo in modro obarvanimi plodovi večja s substratom DHQ.     
4,5-krat večja aktivnost encima DFR v modrih plodovih s substratom DHQ v primerjavi z 
le 2,3-krat večjo aktivnostjo encima s substratom DHM potrjuje prisotnost izoencimov 
DFR v borovnici. Ti kažejo različno specifičnost do substrata, kot je bilo nedavno 
dokazano pri rodu Fragaria (Miošić in sod., 2014). Če bi bila prisotna samo ena oblika, bi 
pričakovali podobno zmanjšanje pretvorbe DHM in DHQ. 
  
V naslednjem poskusu, kjer smo analizirali kožice plodov različno obarvanih sort 
('Zitavia', 'Pink Champagne' in 'Jonkheer van Tets') rdečega ribeza (Ribes rubrum L.), smo 
prav tako kot pri borovnici opazili velike razlike v vsebnostih antocianinov in ostalih 
metabolitov. Tem razlikam so sledile tudi aktivnosti glavnih encimov flavonoidne poti 
(CHS/CHI, FHT in DFR) in izražanje gena ANS. Največjo vsebnost skupnih antocianinov 
je imela rdeče obarvana sorta 'Jonkheer van Tets' (80,5 mg/100 g SM), roza obarvana sorta 
'Pink Champagne' je vsebovala 13,1-krat manj antocianinov (6,1 mg/100 g SM), medtem 
ko v belo obarvani sorti 'Zitavia' antocianini niso bili prisotni. V kožicah plodov rdeče in 
roza sorte smo identificirali le štiri posamezne antocianine  ̶  glikozide cianidina (cianidin-
3-glukozilrutinozid, cianidin-3-sambubiozid, cianidin-3-ksilozilrutinozid in cianidin-3-
rutinozid). Razlike v vsebnostih antocianinov so se pokazale tudi med zorenjem plodov, 
kar je vplivalo na barvne parametre plodov L*, C* in h°, torej na njihovo obarvanost. Pri 
roza sorti se je v zadnjih treh tednih zorenja plodov vsebnost skupnih antocianinov 
povečala za 642 %, medtem ko se je vsebnost pri rdeči sorti povečala za 25 %. Tolikšna 
razlika med sortama v povečanju vsebnosti skupnih antocianinov z dozorevanjem plodov 
je bila najverjetneje posledica dejstva, da so bili plodovi rdeče sorte že v času prvega 
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vzorčenja nekoliko obarvani, medtem ko je roza sorta akumulirala več antocianinov in tako 
pridobila več barve šele v zadnjih treh tednih zorenja plodov.  
 
Sinteza antocianinov med zorenjem plodov je bila med drugim odvisna tudi od primarnih 
metabolitov v rastlini, predvsem sladkorjev. Znano je, da je vsebnost sladkorjev v pozitivni 
korelaciji z vsebnostjo skupnih antocianinov in v negativni z vsebnostjo organskih kislin 
(Liang in sod., 2011; Shi in sod., 2014). To se je potrdilo tudi v našem poskusu, saj so se 
vsebnosti skupnih sladkorjev z zorenjem plodov izrazito povečale (32−70 %), vsebnosti 
skupnih organskih kislin pa nekoliko zmanjšale. Slednje se je izrazilo v povečanem 
razmerju med skupnimi sladkorji in skupnimi organskimi kislinami v zadnjem terminu 
vzorčenja oz. ob končni zrelosti plodov. Po drugi strani je bilo presenetljivo to, da se je 
pokazala negativna povezava med razmerjem sladkorji in organskimi kislinami in 
vsebnostjo skupnih antocianinov.  
 
Med drugim smo v kožicah plodov vseh sort ribeza identificirali še derivate 
hidroksicimetnih kislin, flavanole in flavonol glikozide. Večjih razlik v njihovi sestavi med 
sortami ni bilo, medtem ko so bile značilne razlike v njihovih vsebnostih med sortami in 
stopnjo zrelosti plodov. Poleg skupnih antocianinov, ki so v rdeči sorti 'Jonkheer van Tets' 
predstavljali največji delež fenolnih snovi, so ti plodovi vsebovali tudi največjo vsebnost 
skupnih flavanolov (3,3 mg/100 g SM), kar se je odrazilo v največji vsebnosti skupnih 
fenolnih snovi (100,6 mg/100 g SM). Nasprotno sta sorti 'Zitavia' in 'Pink Champagne' 
vsebovali okoli 6-krat več skupnih derivatov hidroksicimetnih kislin kot 'Jonkheer van 
Tets', kar je podobno kot pri belo obarvani borovnici nakazovalo na zgodnje zmanjšanje 
flavonoidne poti v beli oz. roza sorti ribeza. Slednje se je pri zorenju plodov obeh sort 
('Zitavia' in 'Pink Champagne') rdečega ribeza potrdilo s precej manjšo aktivnostjo encima 
CHS/CHI v primerjavi z rdeče obarvano sorto ('Jonkheer van Tets'). 
 
Čeprav razlik v vsebnostih skupnih flavonol glikozidov med sortami rdečega ribeza ni bilo, 
pa relativno največji delež omenjene flavonoidne skupine v belo in roza obarvanih 
plodovih nakazuje, da so se nekateri vmesni produkti, ki niso bili porabljeni v sintezi 
antocianinov, na neki stopnji preusmerili v sintezo flavonol glikozidov. Aktivnost encima 
FLS, ki bi dokazala omenjeno predpostavko, nismo uspeli izmeriti. Glede na to, da v 
zadnjih treh tednih zorenja v beli sorti ni bilo mogoče zaznati aktivnosti encimov FHT in 
DFR, in glede na dejstvo, da se vsebnosti flavonol glikozidov niso povečevale, 
predpostavljamo, da so bili omenjeni encimi aktivni v zgodnejši fazi zorenja plodov, saj iz 
primera zorenja žlahtnega jagodnjaka vemo, da metabolizem flavonoidov v plodovih 
poteka v dvostopenjskem procesu (Halbwirth in sod., 2006; Carbone in sod., 2009). 
Neaktivnost encima DFR in izredno nizka raven izražanja gena ANS v beli sorti ribeza sta 
najverjetneje vplivali na odsotnost antocianinov, ki nastajajo ravno v zadnjih tednih 
zorenja plodov. Podobno kot pri beli sorti je bila aktivnost encimov flavonoidne poti roza 
obarvane sorte v primerjavi z rdečo precej zmanjšana, kar se je pokazalo v manjših 
vsebnostih skupnih fenolov, predvsem antocianinov. Zanimivo je, da so kožice plodov bele 
in roza sorte poleg derivatov kumarne kisline akumulirale tudi derivata kavne kisline. 
Nastanek derivatov kavne kisline je nakazal, da je bila hidroksilacija kumarne kisline, v 
primerjavi z encimi, ki jo uporabljajo kot substrat v fenilpropanoidni poti favorizirana, kar 
je vodilo v večje število in vsebnost derivatov hidroksicimetnih kislin. Drugi pomemben 
zastoj v flavonoidni poti roza sorte nasproti rdeče je bil na ravni encima DFR, kar se je 
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odrazilo v relativno večji vsebnosti flavonol glikozidov glede na antocianine in flavanole. 
Povečanje vsebnosti skupnih antocianinov v dozorevajočem roza ribezu je bilo dobro 
povezano z največjo aktivnostjo encima FHT v predzadnjem tednu vzorčenja plodov ter 
nekoliko manj z aktivnostjo encima DFR. Na vsebnost antocianinov bi poleg majhne 
aktivnosti encima DFR lahko vplivala tudi njegova specifičnost do substrata. Čeprav je 
encim DFR dajal preferenco substratu DHM, nismo določili nobenega derivata delfinidina 
oz. kakšnega drugega 3',4',5'-hidroksiliranega antocianina. Derivati miricetina so bili v 
vseh sortah prisotni v zelo nizkih koncentracijah, zato predvidevamo, da so bili posledica 
aktivnosti encima F3'5'H, ki bi lahko deloval le na začetku razvoja plodov in ne v fazi 
tvorbe antocianinov. Če bi bil aktiven tudi v zadnji fazi zorenja plodov, bi podobno kot 
črni ribez (Mikulič Petkovšek in sod., 2015) tudi rdeči ribez akumuliral glikozide 
delfinidina in ne le cianidina. 
 
Ker je predhodni poskus z rdečim ribezom podobno kot ostale študije (Carbone in sod., 
2009; Mikulič Petkovšek in sod., 2015) potrdil, da se vsebnosti antocianinov spreminjajo 
med zorenjem plodov, nas je v naslednjem poskusu zanimalo, ali se vsebnosti metabolitov 
spreminjajo tudi med obiralno sezono. Ker ameriška borovnica (Vaccinium corymbosum 
L.) zori sukcesivno in plodove obiramo več zaporednih tednov, smo se odločili, da bomo 
spremljali morebitne spremembe kakovosti plodov. Raziskav, ki bi na tak način primerjale 
kakovost plodov, do tedaj ni bilo oz. niso zajele toliko zaporednih vzorčenj. V ta namen 
smo analizirali plodove treh različnih sort ameriške borovnice ('Bluecrop', 'Earliblue' in 
'Jersey'), nabranih v več obiralnih terminih v eni sezoni. Sorti 'Bluecrop' in 'Jersey' smo za 
to, da bi bolje spoznali okoljske vplive, vzorčili na dveh različnih lokacijah (Brdo pri 
Lukovici in Drenov grič).  
 
Ugotovili smo, da so se vsebnosti primarnih in sekundarnih metabolitov med obiralno 
sezono spreminjale. Razlike so bile opazne tudi med posameznimi sortami in lokacijami. 
Vsebnosti skupnih sladkorjev (glukoza, fruktoza in v sledovih saharoza) so bile na splošno 
največje v zadnjem terminu vzorčenja, kar je bilo ravno nasprotno od vsebnosti skupnih 
organskih kislin (citronska, jabolčna, kininska in šikimska kislina v sledovih). Posledično 
so imeli plodovi ameriške borovnice ob koncu sezone večje razmerje med skupnimi 
sladkorji in skupnimi organskimi kislinami, kar naj bi vplivalo na njihov slajši okus 
(Colarič in sod., 2005).  
 
V plodovih ameriške borovnice smo prav tako kot pri borovnici določili glikozide 
delfinidina, cianidina, petunidina, malvidina in peonidina. Vsebnosti skupnih antocianinov 
so se gibale med 103,0 in 241,9 mg/100 g SM, kar je bilo primerljivo s podatki v literaturi 
(Veberič in sod., 2015; Zoratti in sod., 2015a). Kljub večjim vsebnostim skupnih 
antocianinov, prisotnih v plodovih borovnice, je bilo skupno število posameznih 
antocianinov v dveh sortah ameriške borovnice večje, saj sta sorti 'Bluecrop' in 'Earliblue' 
vsebovali 24 posameznih antocianinov, le sorta 'Jersey' jih je vsebovala 15. Omenjena 
razlika v številu antocianinov je bila posledica prisotnosti različnih acetilglikozidnih 
antocianinov (npr. delfinidin-3-6''acetilglukozid), ki jih v plodovih borovnice nismo 
identificirali. Skupne vsebnosti antocianinov, ki so bili najbolj zastopana fenolna skupina v 
plodovih ameriške borovnice, so se razen pri sorti 'Earliblue', kjer razlike med obiranji niso 
bile statistično značilne, nekoliko spreminjale. Pri sorti 'Bluecrop' so se vsebnosti skupnih 
antocianinov iz prvega do tretjega termina povečale za 29 % in ostale nespremenjene do 
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zadnjega termina, medtem ko so bile vsebnosti pri sorti 'Jersey' podobno manjše v prvih 
dveh terminih. Spremenjene vsebnosti so bile lahko posledica zmanjšanja teže plodov 
skozi obiralno obdobje, saj je znano, da manjši plodovi akumulirajo večje vsebnosti 
antocianinov (Castrejón in sod., 2008). Slednje se je potrdilo tudi ob primerjavi sort, saj je 
'Bluecrop' s povprečno največjo maso plodov vsebovala najmanjše vsebnosti skupnih 
antocianinov, medtem ko je bilo ravno obratno pri sorti 'Jersey'. Poleg genetskega vpliva so 
na sintezo in vsebnosti antocianinov lahko vplivali tudi različni okoljski dejavniki, ki so se 
med sezono spreminjali, predvsem temperatura. Slednja je bila poleg intenzivnosti svetlobe 
in talnih dejavnikov najpomembnejši dejavnik, ki je vplival na vsebnost antocianinov v 
plodovih rodu Vaccinium (Uleberg in sod., 2012; Zoratti in sod., 2015a, 2015b). V nedavni 
študiji so de Rosas in sod. (2017) na primeru grozdja ugotovili, da so nekoliko višje 
temperature spremenile izražanje genov v primerjavi s kontrolo in posledično negativno 
vplivale na vsebnost antocianinov (zmanjšanje med 28 in 41 %) v kožici jagod ter 
spremenile njihovo sestavo, z večjim deležem aciliranih antocianinov. 
 
Ker so plodovi jagodičja pomembni tudi za predelavo, nas je prav tako zanimala obstojnost 
antocianinov in njihov vpliv na enega od najpomembnejših kriterijev zunanje kakovosti 
izdelkov − barvo. V poskusu smo se osredotočili predvsem na temperaturo obdelave, ki je 
eden izmed glavnih dejavnikov, ki vplivajo na obstojnost antocianinov (Patras in sod., 
2010). Ugotovili smo, da so različno visoke temperature (4 °C, sobna temperatura, 50 °C, 
75 °C in 100 °C) odločilno vplivale na vsebnost tako sekundarnih kot tudi primarnih 
metabolitov v kašah, pripravljenih iz ameriške borovnice. Za poskus smo izbrali enake 
sorte kot v našem predhodnem poskusu ('Bluecrop', 'Earliblue' in 'Jersey'). Sestava 
primarnih (sladkorjev, organskih kislin) in sekundarnih metabolitov (fenolnih snovi) je bila 
enaka. Različni temperaturni režimi niso vplivali na fenolni profil sadnih kaš. 
 
Skupne vsebnosti antocianinov neogrevanih vzorcev, predvsem tistih, ki smo jih 2 uri 
hranili pri temperaturi 4 °C, so bile največje (790,7−1283 mg/100 g suhe mase (SUM)) in 
primerljive s študijami, v katerih so analizirali vsebnosti v svežih plodovih ameriške 
borovnice (Cardeñosa in sod., 2016; Castrejón in sod., 2008). V primerjavi z njimi so bile 
vsebnosti skupnih antocianinov pri sortah 'Bluecrop' in 'Jersey' pri temperaturah, večjih ali 
enakih 50 °C, od 56 do 62 % manjše, medtem ko so najvišje temperature (75 °C in 100 °C) 
pri sorti 'Earliblue' povzročile dodatno zmanjšanje vsebnosti antocianinov (od 64 do 85 %). 
Spremembe v vsebnostih antocianinov so vplivale tudi na barvne parametre (predvsem L* 
in h°) sadnih kaš. Na splošno so bile toplotno neobdelane kaše svetlejše (L* = 23,4−24,8) 
in bolj rdeče obarvane (h° = 36,4−43,7), kar je pomenilo, da je segrevanje vzorcev 
povzročilo nastanek nezaželjenih rjavih odtenkov, ki so bili lahko posledica oksidacije 
antocianinov z encimi kot je polifenol oksidaza, in nekaterimi drugimi (Oren-Shamir, 
2009). Ob prisotnosti klorogenske kisline, ki jo plodovi ameriške borovnice vsebujejo v 
precejšnjih koncentracijah, lahko polifenol oksidaza poveča degradacijo antocianinov in 
tvori polimerne rjave spojine (Howard in sod., 2012). Podobno so Wang in sod. (2015b) 
poročali, da so temperature nad 80 °C negativno vplivale na barvo in na morebitno 
neobstojnost antocianinov pri segrevanju jagodnega soka, pri čemer sta bila zelo 
pomembna dejavnika tudi čas segrevanja in pH. Čeprav so višje temperature v našem 
poskusu vplivale na rahel trend zmanjšanja pH-vrednosti kaš (do ± 0,19), ne moremo trditi, 
da je bil pH omejujoč dejavnik za obstojnost antocianinov. 
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Prav tako so se razlike v obstojnosti pokazale med različnimi antocianidini, saj so bili 
glikozidi delfinidina in cianidina najmanj obstojni. Slednje naj bi bila posledica dejstva, da 
so O-metilirani antocianini (predvsem glikozidi malvidina) bolj obstojni (Lee in sod., 
2002; Skrede in sod., 2000). Na obstojnost antocianinov bi lahko vplivala tudi acilacija in 
glikozilacija, saj naj bi bili acilirani antocianini in antocianini, vezani z večjim številom in 
določeno vrsto sladkorja (npr. galaktozo), zaradi manjše bioaktivnosti bolj obstojni 
(Fracassetti in sod., 2013). Čeprav smo v našem poskusu v dveh sortah ('Bluecrop' in 
'Earliblue') določili številne acetilglikozidne antocianine, so bile njihove skupne vsebnosti 
majhne in so pokazale enak trend kot ostali antocianini. Skladno z drugimi avtorji (Kim in 
Padilla-Zakour, 2004) smo potrdili negativen vpliv visokih temperatur na obstojnost 
antocianinov, kar naj bi bilo med drugim povezano tudi z večjo vsebnostjo suhe topne 
snovi. Rezultati vsebnosti suhe topne snovi našega poskusa so bili sicer ravno nasprotni 
vsebnostim skupnih sladkorjev (izraženi na SUM), ki so bile najmanjše pri najvišji 
temperaturi, kar je nakazovalo, da lahko visoke temperature vplivajo na kemične 
spremembe nekaterih sladkornih molekul (Sharma in sod., 2015). Poleg antocianinov so 
bile vsebnosti ostalih fenolnih spojin prav tako največje pri toplotno neobdelanih vzorcih, 
torej pri 4 °C in/ali sobni temperaturi, kar je ne nazadnje vplivalo tudi na skupne vsebnosti 
fenolnih snovi, ki so bile glede na sorto od 11 do 32 % manjše pri višjih temperaturah      
(≥ 50 °C). Na podlagi rezultatov vsebnosti tako primarnih kot sekundarnih metabolitov 
smo ugotovili tudi pomembnost vpliva sorte, saj se je 'Bluecrop' izkazala za najmanj in 
'Earliblue' za najbolj toplotno občutljivo sorto. 
 
V zadnjem zastavljenem poskusu smo želeli preveriti, ali z izbranim tehnološkim ukrepom 
– prikrajšanjem enoletnih poganjkov – vplivamo na kakovost plodov dvakrat rodne maline 
(Rubus idaeus L.). Dosedanje študije so poročale o nasprotujočih si rezultatih (Oliveira in 
sod., 1998; Poledica in sod., 2012; Lewandowski in sod., 2015) glede kakovosti plodov, 
prav tako pa posamezne fenolne snovi v plodovih maline še niso bile natančno analizirane. 
Prikrajšanje oz. rez smo izvedli pri dveh sortah ('Amira' in 'Polka') na 10. kolencu 
enoletnih poganjkov v dveh terminih (18. 5. in 2. 6. 2016). Plodove maline smo obrali v 
treh terminih (27. 7., 1. 9. in 29. 9. 2016) in izmerili njihove parametre kakovosti plodov. 
V primerjavi s kontrolo, ki ni bila prikrajšana, smo sezono obiranja plodov ostalih dveh 
obravnavanj zakasnili za 11 do 21 dni. Čeprav so se okoljski dejavniki med obiralno 
sezono plodov spreminjali, sprememb v barvi plodov nismo zaznali. Kljub manjšim 
razlikam v masi plodov razlik med obravnavanji v skupnem pridelku celotne obiralne 
sezone ni bilo. Podobne študije so sicer poročale, da so s prikrajševanjem poganjkov pri 
malini ali robidi na račun nove, vzpodbujene rasti dobili večji pridelek, vendar so ob tem 
ugotovili, da imata datum in višina krajšanja lahko različen vpliv (Stirk in Buller, 2012). 
Razlike, ki so se pokazale v vsebnostih primarnih metabolitov, torej sladkorjih in 
organskih kislinah ter njihovih razmerjih, so bile večje med različnimi termini vzorčenj kot 
med obravnavanji, medtem ko smo med sortama tako v primarnih kot sekundarnih 
metabolitih večje razlike med kontrolo in obravnavanji ugotovili le pri sorti 'Polka'. 
 
V plodovih maline so glavni delež desetih posameznih antocianinov predstavljali glikozidi 
cianidina, sledil je pelargonidin, medtem ko so glikozidi peonidina, ki do sedaj še niso bili 
identificirani v malini, predstavljali najmanjši delež. Skupne vsebnosti antocianinov, ki so 
bile primerljive z literaturo (Mazur in sod., 2014), so bile v odvisnosti od sorte, termina 
obiranja ter obravnavanja od 24,1 do 52,8 mg/100 g SM. Prikrajšanje poganjkov je imelo 
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vpliv na skupne vsebnosti antocianinov pri sorti 'Amira' le pri tretjem datumu vzorčenja, 
medtem ko so se razlike pri sorti 'Polka' pokazale že v drugem terminu. Nasprotno od 
plodov borovnice in ameriške borovnice ter rdečega ribeza antocianini v plodovih maline 
niso predstavljali glavne fenolne skupine, saj so vsebovali največje vsebnosti skupnih 
elagitaninov. V plodovih maline so bili elagitanini glavna skupina fenolov, saj so 
predstavljali med 45 in 54 % skupnih analiziranih fenolnih snovi. Poleg njih smo 
identificirali še druge derivate elagne kisline, flavanole in flavonol glikozide. Skupne 
vsebnosti vseh analiziranih fenolnih snovi so podobno kot skupni antocianini pokazale 
večje vsebnosti v plodovih maline, kjer smo izvedli ukrep prikrajšanja poganjkov, vendar 
spet le pri drugem ali tretjem datumu vzorčenja. Za zanesljivejše zaključke bi morali 




Na podlagi rezultatov poskusov, ki so bili vključeni v doktorsko disertacijo, lahko podamo 
naslednje sklepe: 
 
1. Dela prve hipoteze nismo potrdili, saj smo ugotovili, da se sestava fenolnih snovi 
med različno obarvanimi plodovi iste vrste ni bistveno razlikovala. Drugi del 
hipoteze smo potrdili, saj je vsebnost fenolnih snovi, predvsem antocianinov, 
značilno vplivala na izraženost barve plodov. Sestava antocianinov se je razlikovala 
le med različnimi vrstami jagodičja.  
  
 Plodovi belo obarvane borovnice so vsebovali enake antocianine kot modro 
obarvani plodovi, vendar v značilno manjših vsebnostih ali le v sledovih, 
kar se je izrazilo v njihovi slabi pigmentaciji. Nasprotno so običajni, modro 
obarvani plodovi akumulirali velike vsebnosti antocianinov in ostalih 
fenolnih snovi. Podobno belo obarvani plodovi rdečega ribeza niso 
vsebovali antocianinov, medtem ko so roza plodovi vsebovali enake 
antocianine kot rdeče obarvani, vendar v manjših vsebnostih.  
 
2. Drugo hipotezo smo v celoti potrdili, saj so bile razlike v akumulaciji fenolnih 
snovi, predvsem antocianinov, med različno obarvanimi plodovi iste vrste jagodičja 
(borovnica in rdeči ribez) posledica različnih ravni izražanja strukturnih genov oz. 
aktivnosti encimov flavonoidne sintezne poti v kožici plodov. 
 
 Ovirana sinteza antocianinov v belo obarvanih plodovih borovnice je bila v 
prvi vrsti posledica znižane ekspresije genov FGT in ANS ter v drugi vrsti 
nizke ekspresije oz. majhne aktivnosti encima FHT. Manjša akumulacija 
skupnih fenolnih snovi ter povečan relativni delež derivatov 
hidroksicimetnih kislin v belih plodovih bi lahko bila posledica do sedaj 
manj poznanega dodatnega zmanjšanja aktivnosti v fenilpropanoidni poti 
med encimoma PAL in CHS.  
 
 Roza obarvana sorta rdečega ribeza je imela v primerjavi z rdeče obarvano 
sorto manjšo aktivnost ključnih flavonoidnih encimov (CHS/CHI, FHT in 
DFR) in ekspresijo gena ANS. V belo obarvani sorti je bila raven izražanja 
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gena ANS še nižja, medtem ko aktivnosti encimov FHT in DFR nismo 
uspeli potrdili. Podobno kot belo obarvani plodovi borovnice so kožice 
plodov belo oz. roza obarvane sorte rdečega ribeza v primerjavi z rdeče 
obarvano sorto odsotnost ali majhno vsebnost antocianinov v največji meri 
nadomestile s skupnimi derivati hidroksicimetnih kislin ter v manjši meri z 
relativno večjim deležem flavonol glikozidov ter flavanolov. Prav tako so 
omenjeni slabše pigmentirani plodovi imeli povečano razmerje med 
sladkorji in organskimi kislinami. 
 
 Pomembne razlike med modro in belo obarvano borovnico so se pokazale 
tudi na ravni izražanja regulatornih genov. Izkazalo se je, da TDR4 ni bil 
ključen gen za sintezo antocianinov v kožici plodov, medtem ko je bila 
ekspresija genov MYBC2 in MYBPA1 v pozitivni korelaciji z obarvanostjo 
plodov.  
 
3. Tretjo hipotezo smo v prvem delu potrdili, saj so se vsebnosti primarnih (sladkorji, 
organske kisline) in sekundarnih metabolitov (fenolne snovi) med zorenjem plodov 
rdeče vrste ribeza spreminjale. V zadnjih tednih zorenja roza in rdeče obarvane 
sorte so se v kožicah plodov povečale predvsem vsebnosti skupnih antocianinov, 
kar je bilo, skladno z delom hipoteze, povezano s spremenjenimi aktivnostmi 
posameznih encimov flavonoidne poti (CHS/CHI, FHT in DFR), medtem ko razlik 
v izražanju gena ANS nismo uspeli potrditi. 
 
 Prav tako so se vsebnosti metabolitov (sladkorjev, organskih kislin in 
fenolnih snovi) v plodovih ameriške borovnice nekoliko spreminjale med 
obiralno sezono. Praviloma so bili plodovi prvih obiranj večji, vendar so na 
splošno imeli manjšo vsebnost skupnih antocianinov in skupnih sladkorjev 
ter večjo vsebnost skupnih organskih kislin. 
 
4. Četrto hipotezo smo potrdili v celoti, toplotna obdelava je značilno vplivala na 
barvo in končno vsebnost fenolnih snovi v pripravljeni kaši iz ameriške borovnice. 
Negativno je vplivala zlasti na obstojnost antocianinov, katerih skupna vsebnost je 
bila pri višjih temperaturah zmanjšana. 
 
5. Peto hipotezo smo potrdili delno, saj kljub temu da smo z izbranim tehnološkim 
ukrepom (prikrajšanjem enoletnih poganjkov) pri dvakrat rodni malini zakasnili 
zorenje plodov, je ukrep le delno (pri nekaterih vzorčenjih/obiranjih) vplival na 
vsebnost antocianinov in ostalih fenolnih snovi v njenih plodovih. 
 
V nalogi smo natančno analizirali primarne in sekundarne metabolite v plodovih izbranih 
vrst jagodičja (Ribes rubrum L., Rubus idaeus L., Vaccinium corymbosum L. in V. 
myrtillus L.). Raziskali smo metabolizem fenolnih snovi različno obarvanih plodov iste 
vrste jagodičja ter natančno analizirali predvsem sestavo in vsebnost antocianinov. V 
različno obarvanih plodovih borovnice in rdečega ribeza smo prvič določili aktivnosti 
encimov fenilpropanoidne/flavonoidne poti (PAL, CHS/CHI, FHT in DFR) ter dodatno 
primerjali raven izražanja strukturnih in regulatornih genov.  
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Dobljeni rezultati prispevajo k boljšemu razumevanju sinteze fenolnih snovi, pri čemer bi 
lahko zlasti nove informacije o sintezi antocianinov pripomogle k spremembam barv in 
žlahtnjenju novih, drugače obarvanih sort nekaterih vrst jagodičja. Povečana sinteza 
antocianinov in posledično boljša obarvanost jagodičja bo vplivala na izboljšanje zunanje 
kakovosti plodov. Tudi ostali rezultati poskusov, ki so predvsem aplikativni, lahko vplivajo 
na spremembe tehnoloških postopkov pridelave, kar bo posledično vplivalo na 
produktivnejše tehnologije za pridelovalce in predelovalno industrijo, ki stremi k bolj 
kakovostnim plodovom oz. prehranskim izdelkom. 
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4 POVZETEK (SUMMARY) 
4.1 POVZETEK 
 
Rastline iz fenilalanina v fenilpropanoidni/flavonoidni poti sintetizirajo sekundarne 
metabolite, ki ne igrajo pomembne vloge le v različnih rastlinskih organih, ampak so lahko 
pomembni tudi za zdravje ljudi. Med zorenjem plodov kot produkti flavonoidne sintezne 
poti nastajajo antocianini – flavonoidne spojine, ki dajejo jagodičju značilno barvo. V 
nalogi smo želeli preveriti, ali sestava in vsebnost fenolnih snovi (predvsem antocianinov) 
vplivata na obarvanost plodov. Na podlagi metabolitov, ki smo jih določili s pomočjo 
HPLC-MS, smo ugotovili, da se je fenolni profil, torej sestava spojin primarno razlikovala 
med vrstami jagodičja, medtem ko so bile razlike med sortami manjše. Različno obarvani 
plodovi iste vrste so se med seboj razlikovali predvsem v vsebnosti antocianinov. V 
plodovih rdečega ribeza (Ribes rubrum L.) smo določili le 4 glikozide cianidina, v 
plodovih maline (Rubus idaeus L.) so bili poleg glikozidov cianidina prisotni še glikozidi 
pelargonidina in peonidina (skupaj 10 antocianinov), medtem ko smo v plodovih borovnice 
in ameriške borovnice (Vaccinium myrtillus L. in V. corymbosum L.) poleg glikozidov 
cianidina in peonidina zaznali še antocianine na osnovi delfinidina, petunidina in malvidina 
(od 14 do 24 posameznih antocianinov). Belo obarvani plodovi borovnice so tako kot 
običajni, modro obarvani plodovi vsebovali enake antocianine, le da so bili prisotni v 
nizkih koncentracijah ali samo v sledovih. Cel plod modro obarvane borovnice je vseboval 
376,8 mg skupnih antocianinov na 100 g SM, medtem ko je imela sama kožica ploda 
približno dvakrat več antocianinov (721,8 mg/ 100 g SM), kar je predstavljalo nekaj več 
kot 70 % vsebnosti skupnih analiziranih fenolnih snovi. Nasprotno je cel plod belo 
obarvane borovnice vseboval le 2,1 mg/100 g SM in sama kožica 4,8 mg/100 g SM 
antocianinov, kar je predstavljajo zgolj med 3 in 4,5 % vsebnosti skupnih analiziranih 
fenolov. Belo obarvana sorta ('Zitavia') rdečega ribeza v kožici plodov ni vsebovala 
antocianinov, medtem ko je roza obarvana sorta ('Pink Champagne') v zadnjih treh tednih 
zorenja povečala vsebnost skupnih antocianinov z 1,4 na 10,5 mg/100 g SM. To je bilo v 
primerjavi z rdeče obarvano sorto ('Jonkheer van Tets') malo, saj je kožica rdečih zrelih 
plodov vsebovala 89 mg skupnih antocianinov na 100 g SM. Majhno vsebnost 
antocianinov v belih plodovih borovnice ter njihovo odsotnost ali majhno vsebnost v 
kožicah plodov belo in roza obarvanih sort rdečega ribeza so na drugi strani v največji meri 
nadomestile relativno večje skupne vsebnosti derivatov hidroksicimetnih kislin ter v manjši 
meri skupne vsebnosti flavonol glikozidov ter flavanolov.  
 
Z zorenjem plodov rdečega ribeza se niso spreminjale le vsebnosti skupnih antocianinov, 
ki so pomembno vplivale na izraženost barve (barvni parametri L*, C* in h°), temveč so se 
spreminjale tudi vsebnosti ostalih fenolnih skupin (derivati hidroksicimetnih kislin, 
flavanoli in flavonol glikozidi). Vsebnosti skupnih fenolnih snovi vseh treh sort rdečega 
ribeza so se z dozorevanjem plodov nekoliko zmanjšale, medtem ko se je razmerje med 
skupnimi sladkorji in skupnimi organskimi kislinami povečalo. Predpostavljali smo, da je 
do razlik v vsebnostih fenolnih snovi tako med sortami oz. barvnimi različicami plodov kot 
med zorenjem plodov prišlo zaradi različnih ravni izražanj genov in aktivnosti encimov 
fenilpropanoidne/flavonoidne poti. To smo s pomočjo metode RT-qPCR in radiografskega 
skeniranja TLC potrdili, saj je bila raven izražanja genov v sintezni poti flavonoidov belo 
obarvanih v primerjavi s temno obarvanimi plodovi precej znižana. Belo obarvani plodovi 
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borovnice so skladno z zmanjšanimi vsebnostmi antocianinov imeli precej nižjo ekspresijo 
strukturnih genov FGT, FHT, ANS, CHS in transkripcijskega faktorja MYBPA1 ter 
nekoliko nižano raven izražanja genov CHI, DFR, LAR, ANR in MYBC2, medtem ko sta 
bili ekspresiji MYBR3 in F3’5’H nekoliko povišani. Ekspresija SQUAMOSA-
transkripcijskega faktorja TDR4 je bila neodvisna od barve plodov in ni pokazala povezave 
s sintezo antocianinov. Na ravni encimov se je v kožici belo obarvanih plodov borovnice 
pokazala značilno manjša aktivnost encimov FHT in DFR, medtem ko razlik v aktivnosti 
encimov PAL in CHS/CHI ni bilo. Predvidevali smo, da je bilo relativno povečanje 
vsebnosti derivatov hidroksicimetnih kislin v kožicah belih plodov odraz do sedaj manj 
znanega dodatnega zmanjšanja aktivnosti v fenilpropanoidni poti med encimoma PAL in 
CHS. V kožicah plodov bele sorte rdečega ribeza nismo zaznali aktivnosti encima FHT, 
vendar smo predvidevali, da je bila odsotnost antocianinov po vsej verjetnosti predvsem 
posledica neaktivnosti encima DFR in zelo nizke ekspresije gena ANS. V plodovih obeh 
vrst (Vaccinium myrtillus L. in Ribes rubrum L.) je encim DFR pokazal ne-aktivnost s 
substratom DHK, kar se je ujemalo z odsotnostjo derivatov pelargonidina in preferenco do 
substrata DHM pred DHQ. Vendar, zanimivo, boljšega delovanja encima DFR s 
substratom DHM kot z DHQ v nobeni izmed treh sort rdečega ribeza nismo uspeli 
natančno pojasniti, saj 3',4',5'-hidroksilirani antocianini niso bili prisotni. Čeprav je bila 
aktivnost encima DFR večja s substratom DHM, je bila razlika v aktivnosti DFR med belo in 
modro obarvanimi plodovi borovnice večja s substratom DHQ, kar je bila najverjetnejša 
posledica prisotnosti DFR-izoencimov. Kljub temu da so bile aktivnosti encima FHT rdeče 
obarvane sorte ribeza velike v vseh vzorčenjih, smo potrdili, da so se aktivnosti glavnih 
encimov flavonoidne poti spreminjale z zorenjem plodov, saj so bile aktivnosti CHS/CHI 
in DFR največje pri tretjem vzorčenju rdečih plodov ribeza. Podobno je tudi roza obarvana 
sorta rdečega ribeza pokazala višek aktivnosti encimov FHT in DFR v predzadnjem tednu 
zorenja plodov.  
 
Prav tako kot z zorenjem plodov so se vsebnosti primarnih in sekundarnih metabolitov 
spreminjale tudi med obiralno sezono plodov ameriške borovnice. Skupna vsebnost 
antocianinov je bila obratno sorazmerno manjša v večjih plodovih ameriške borovnice, ki 
smo jih nabrali na začetku obiralne sezone. Ugotovili smo, da je na večjo oz. manjšo 
spremenjeno kakovost plodov pomembno vplivala tudi sorta. 
 
Zaradi slabše obstojnosti antocianinov pri višjih temperaturah smo predvidevali, da bomo s 
toplotno obdelavo sadne kaše iz ameriške borovnice vplivali na spremembo njihove barve. 
Z različnimi temperaturami obdelave smo dokazali, da so se vsebnosti fenolnih snovi 
spremenile, medtem ko je njihova sestava ostala enaka. Med analiziranimi fenolnimi 
skupinami so višje temperature (≥ 50 °C) povzročile zmanjšanje zlasti vsebnosti skupnih 
antocianinov (38−64 %), kar se je odrazilo tudi v temnejšem obarvanju kaš. Prav tako so 
imele kaše ameriške borovnice, izpostavljene višjim temperaturam, od 11 do 32 % manjše 
vsebnosti skupnih fenolnih snovi. Ugotovili smo, da sta na obstojnost antocianinov 
pomembno vplivala tudi vrsta antocianidina in sorta ameriške borovnice.  
 
Kljub naši hipotezi, da z ukrepi za zakasnitev zorenja plodov vplivamo na vsebnost 
antocianinov in drugih fenolnih snovi, enotnega vpliva izbranega tehnološkega ukrepa, 
prikrajšanja enoletnih poganjkov, na kakovost plodov dvakrat rodne maline nismo potrdili. 
Ugotovili smo, da je imel termin vzorčenja plodov večji vpliv na analizirane metabolite kot 
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prikrajšanje poganjkov, medtem ko je sorta 'Polka' pokazala večji odziv na tehnološki 
ukrep kot sorta 'Amira'. Prikrajšanje enoletnih poganjkov bi priporočili le zaradi zamika 




Phenylalanine is the common precursor in plants which enters the phenylpropanoid 
pathway and represents the basis for numerous classes of secondary metabolites. In 
addition to important roles of these compounds in various plant parts they also contribute 
to human health. During fruit ripening, the flavonoid biosynthesis pathway leads to 
accumulation of anthocyanins – flavonoids, which are essential for typical berry 
pigmentation. In this thesis, we wanted to pinpoint the link between phenolic profile, 
especially the composition and content of anthocyanins, and berry coloration. Secondary 
metabolite profile was identified with HPLC-MS and the results indicated that the 
composition of phenolic compounds primarily differed among berry species and to a lesser 
extent also among cultivars. On the other hand, significant intra species differences were 
detected in their anthocyanin contents, which correlated with the visual color of berries. In 
red currant (Rubus rubrum L.) berries only 4 individual cyanidin glycosides were 
determined. Raspberry (Rubus idaeus L.) fruit also accumulated pelargonidin and peonidin 
glycosides in addition to cyanidin glycosides and 10 different anthocyanins were identified 
in raspberry The diversity of anthocyanins was highest in bilberry and highbush blueberry 
(Vaccinium myrtillus L. and V. corymbosum L.) fruit, which additionally contained 
delphinidin and malvidin glycosides (14 to 24 individual anthocyanins were detected in 
fruit of these species). Naturally occurring white bilberry fruits contained identical 
anthocyanins as standard blue colored ones, but their content was significantly lower. 
Whole blue bilberry fruit contained 376.8 mg/100 g FW total anthocyanins and approx. 
twofold higher contents were detected in their skin (721.8 mg/100 g FW). Anthocyanins in 
blue bilberry skin represented approximately 70 % of total analyzed phenolics. In contrast, 
whole white colored bilberries only contained 2.1 mg/100 g FW and 4.8 mg/100 g FW 
total anthocyanins were detected in their skin. These represented from 3 % to 4.5 % of total 
analyzed phenolics. No anthocyanins were detected in the skin of white colored red currant 
'Zitavia'. Anthocyanin content of pink colored red currant 'Pink Champagne' increased 
during the last three weeks of fruit ripening from 1.4 to 10.5 mg/100 g FW. This is 
significantly less than the accumulation of anthocyanins in red colored currant 'Jonkheer 
van Tets'. Ripe skin berries of the latter cultivar contained 89 mg/100 g FW total 
anthocyanins. The lack or reduction of anthocyanins in non- or less- pigmented berries was 
mainly compensated by increased relative levels of hydroxycinnamic acid derivatives and 
to a lesser extend of flavonol glycosides and flavanols. 
 
Red currant fruit ripening greatly affected anthocyanin content and consequently, fruit 
color parameters (L*, C* and h°). However, changes in other phenolic groups 
(hydroxycinnamic acid derivatives, flavanols and flavonol glycosides) were additionally 
determined during red currant ripening. Total phenolic contents of all currant cultivars 
were moderately decreased with fruit ripening, while total sugar/organic acid ratios were 
increased. It would seem, that differences in phenolic contents among various 
cultivars/differently colored berries and those detected during fruit ripening are linked to 
altered gene expressions and enzyme activities of the phenylpropanoid/flavonoid pathway. 
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RT-qPCR and thin layer radiography confirmed the downregulation of several enzymes of 
the flavonoid biosynthesis pathway in non- or less- pigmented berries compared to intense 
colored fruits. White colored bilberry fruits showed strongly decreased expression of FGT, 
FHT, ANS, CHS genes and MYBPA1 transcription factor, and lower expression of CHI, 
DFR, LAR, ANR and MYBC2. Contrary, MYBR3 and F3’5’H were increased to a similar 
extent. Expression of the SQUAMOSA class transcription factor TDR4 was independent 
of the color type and does not seem to be correlated with anthocyanin formation. At the 
enzymatic level, significantly lower FHT and DFR activities were observed in fruit skins 
of white colored bilberries. PAL and CHS/CHI activities were not affected. We supposed 
that the significant increase in relative hydroxycinnamic acid derivative levels indicates the 
presence of an additional bottleneck in the general phenylpropanoid pathway at a so far 
unknown step between PAL and CHS. White colored red currant cultivar was 
characterized by no FHT activity; however, the lack of anthocyanins was probably 
primarily affected by the lack of DFR enzyme activity and very low ANS gene expression. 
DFR of Vaccinium myrtillus and Ribes rubrum did not convert DHK as a substrate but 
favored DHM, which correlates with the absence of pelargonidin based anthocyanins in 
their fruits. Although DFR of V. myrtillus and R. rubrum preferred DHM over DHQ, no 
3'4'5'-hydroxylated anthocyanins were present in differently colored currant fruits and 
higher differences in DFR enzyme activities among the tested bilberries were measured 
with DHQ. The later was probably due to the presence of DFR isoenzymes. Although FHT 
activity remained high during the last weeks of red colored currant ripening other enzyme 
activities have changed, since CHS/CHI and DFR reached their maximum at the third 
sampling date. Similarly, pink colored currants reached the maximum of FHT and DFR 
activity a week before the final stage of fruit maturity. 
 
The levels of primary and secondary metabolites also changed during the harvest season of 
ripe highbush blueberries. Total anthocyanin content was lower at the beginning of the 
harvest season, when the berries were bigger. The results also showed that fruit quality also 
is significantly correlated with blueberry cultivar.  
 
Due to low anthocyanin stability at high temperatures, we aimed to detect if thermal 
treatment of highbush blueberry puree also affects the color of the products. Secondary 
metabolite contents were changed due to various temperature treatments; however, 
phenolic profile was not affected. A major, 38−64% decrease in total anthocyanins has 
been linked to darker color of purees subjected to higher temperatures (≥50 °C). Similarly, 
blueberry purees subjected to these temperatures also contained from 11−32 % less total 
phenolics. The loss of secondary metabolites due to temperature was cultivar specific and 
dependent on the anthocyanidin type. 
 
The hypothesis that technological measures for delaying raspberry fruit ripening influence 
the content of anthocyanins and other phenolics was only partly confirmed. Cultivars 
responded differently to primocane technique at different sampling dates. Fruit quality of 
'Polka' cultivar was improved as a result of primocane tipping but 'Amira' fruit quality was 
less affected. As differences in fruit quality affected by primocane tipping are not 
negligible in specific cultivars this practice may be promoted as an easy and effective 
protocol for postponing raspberry fruiting and prolonging their season.  
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